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El decline de poblaciones de anfibios en el Neotrópico va desde la extirpación total de especies hasta la paulatina reducción de 
sus poblaciones, aunque también se sabe que se han  diezmado poblaciones de reptiles, por cambio climático y fragmentación 
del hábitat. Los bosques nubosos de Centroamérica se vieron afectados especialmente por dichos fenómenos. Se ha estudiado 
extensivamente cómo la fragmentación podría afecta la conservación de la diversidad de herpetofauna, comparando bosques 
maduros contra crecimientos secundarios y plantaciones de distintos tipos en zonas bajas del Neotrópico, siendo siempre el 
bosque mucho superior en riqueza aunque ciertos sitios alterados benefician a algunas especies. Sin embargo este tipo de 
estudios no se han llevado a cabo en la zona de vida Bosque Pluvial Montano Bajo, al menos en Costa Rica, aunque se 
esperaría un patrón similar. Debido a esto decidí estudiar la herpetofauna de la Estación de Biología Tropical Río Macho, 
Cartago, Costa Rica. Evalué la diversidad de herpetofauna en dicha reserva, enfocándome principalmente en dos coberturas 
con distinto grado de regeneración, así como sus preferencias de sitio /hábitat. Además determiné el porcentaje de ocupación 
y probabilidad de detección de las especies, y cuales variables ambientales o de hábitat interferían en estos parámetros.  Dentro 
de dos sitios con diferente estado de regeneración boscosa (de 0.5 ha a aprox. 1700 msnm) muestreé, visual y auditivamente en 
14 subparcelas (10x10m) (siete en bosque maduro (>80 años) y siete en crecimiento secundario o tacotal (~18 años)) durante 
once sesiones, tanto diurnas como nocturnas, desde enero 2012 hasta enero 2013. En el primer capítulo cuantifiqué durante 
cada muestreo la temperatura del aire (Te), humedad relativa (HR) del aire, peso seco de la hojarasca (PSH), abundancia de 
epífitas (Aep) y el porcentaje de iluminación lunar con respecto a la luna llena. Usé además datos de un proyecto paralelo de 
riqueza (RA) y abundancia de árboles (AA) en las subparcelas, así como su diámetro a la altura del pecho (DAP). En las 
parcelas se detectaron 614 individuos, 12 especies, cinco familias y dos órdenes; siendo la riqueza y la cantidad de organismos 
tres veces mayor en el bosque que en tacotal. La humedad relativa fue mayor en el bosque durante la noche, mientras que la 
temperatura en el tacotal durante el día, y no hubo diferencia entre el peso de la hojarasca ni la abundancia de epifitas entre 
ambas coberturas. La riqueza de árboles fue mayor en el bosque pero la abundancia en el tacotal, que también tuvo DAP 
mayores. Los patrones de similitud en diversidad son similares en ordenación entre árboles y herpetofauna, al menos en el 
bosque. Con los Análisis de Correspondencia Canónica, no encontrá una relación aparente con ninguna variable de hábitat 
medida y la diversidad de Anolis en ambos sitios. Si la hubo con anuros como Isthmohyla zeteki, Pristimantis caryophyllaceus, P. 
cruentus, Craugastor podiciferus y Diasporus diastema, donde los tres primeros se asociaron principalmente a HR, RA, AA; la cuarta 
especie con AA durante el día y la última especie con HR junto a Aep durante la noche. Las tres primeras especies son más 
dependientes de bosque maduro, aunque I. zeteki marginalmente usa el crecimiento secundario, mientras que las últimas dos 
tiene un hábitat más amplio. En el segundo capítulo, programa PRESENCE, modelé la ocurrencia de Isthmohyla zeteki, 
Diasporus diastema, Pristimantis cruentus, Pristimantis caryophyllaceus y Craugastor underwoodi; incluyendo variables de sitio (bosque 
maduro o crecimiento secundario) y covariables de hábitat como humedad relativa (HR), diámetro de los árboles a la altura del 
pecho (DAP), peso seco de la hojarasca (PSH), Abundancia de epífitas(Aep) o porcentaje de la iluminación lunar (PIL) según 
la especie. Lo repliqué con Anolis capito, A. altae, A. intermedius, A.tropidolepis, A.humilis y A. woodi usando variables de sitio 
(bosque maduro/crecimiento secundario). Para I. zeteki el sitio fue un factor importante en su ocupación, así como la HR en 
su detección;  su ocupación de los sitios fue total (1) pero en el bosque la probabilidad de detección rondó 0.60 durante el año, 
mientras que el tacotal sólo 0.15. Para D. diastema su ocupación no varió entre sitios (1), pero su detección  (0.75±0.05) se vio 
afectada por la HR y el PIL. En el caso de P. cruentus y P. caryophyllaceus la ocupación fue total en los sitios (1) donde el DAP 
promedio de los árboles fue mayor a 50 cm.  El PIL fue relevante en la probabilidad de detección de P. cruentus (0.17±0.060), 
mientras que la HR lo fue para P. caryophyllaceus (0.071± 0.030). Finalmente, C. underwoodi tuvo una ocupación (0.92±0.10) y 
probabilidad de detección (0.45±0.044) constante en los sitios. Tanto I. zeteki, D. diastema y C. underwoodi son frecuentes en el 
crecimiento secundario aunque las condiciones ambientales más estables, y estructuralmente más complejas, del bosque 
posiblemente incrementan su uso.  No obstante los Pristimantis requieren de bosque maduro a esa altura para reproducirse. 
Una alta humedad relativa y un alto porcentaje de iluminación lunar influyeron positivamente en la actividad de las terraranas 
anteriormente tratadas, posiblemente como respuesta a una sincronización temporal para la reproducción. La ocupación de A. 
capito (1.0±0.0) fue similar en ambos sitios así como su probabilidad de detección (0.044±0.019), siendo la especie más 
frecuente de observar. A. altae tuvo una ocupación constante en ambos sitios (0.40±0.31) y el sitio tampoco influyó su 
probabilidad de detección (0.090±0.079). El modelo de mayor significancia biológica para A. tropidolepis y A.intermedius asumió 
una ocupación (0.29±0.26) y probabilidad de detección (0.090±0.078) equivalentes en ambos sitios.  A. humilis tuvo una 
ocupación similar en ambas coberturas (0.41±0.25) mas su probabilidad de detección fue mayor en el crecimiento secundario 
(0.21±0.13) que en el bosque (0.040±0.044). La ocupación de A. woodi es de todos los sitios (1.0±0.0) pero tuvo una muy baja 
detección (0.0088±0.0080) en comparación con las demás especies. La alta abundancia de A. capito no era esperada a esa 
elevación según la literatura, por lo que podría tratarse de una paulatina colonización de franjas superiores por cambio 
climático. A. altae tiene un hábitat amplio al estar bien adaptado a áreas alteradas, e incluso gusta de claros para dormir. Tanto 
A. tropidolepis como A. intermedius son más comunes en franjas superiores e inferiores respectivamente, su similar ocupación 
responde a un nicho similar. A. humilis está presente en cualquier cobertura pero es mucho más abundante en áreas alteradas 
de zonas bajas, siguiendo ese patrón en elevación intermedia. La baja detección de A. woodi responde a sus hábitos más 
arborícolas que las demás especies, complicando su detección. El crecimiento secundario fue importante como parte del 
hábitat y conservación de estas lagartijas en elevación intermedia.  La estimación de ocurrencia demostró ser más informativa 
para comprender la biología de las especies, sobre todo los anuros, que los análisis convencionales multivariados de asociación. 
El sitio no se ha recuperado del decline, y el ensamble de especies del bosque maduro asemeja a un crecimiento secundario.   
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La deforestación, y por ende la pérdida de hábitat adecuado, es la mayor causa de 
extinción de herpetofauna alrededor del mundo (Stuart et al. 2004). El cambio de uso del 
suelo, mediante la tala de bosque, continúa afectando los reductos de selva tropical a pasos 
acelerados junto con el fenómeno de cambio climático (Botkin et al. 2007, Bickford et al. 
2010). El monitoreo en diferentes tipos de coberturas vegetales, tanto prístinas como 
perturbadas, se vuelve importante para entender cómo se mantiene la biodiversidad bajo los 
procesos de alteración humanos (Acosta et al. 2005).  
Los declines de anfibios en bosque nuboso sucedieron de forma repentina (Pounds 
et al. 1999). Estos cambios han podido promover el ataque de hongos patógenos que han 
influido en dicho decline (Lips 1998, Lips et al. 2003, Pounds y Puschendorf 2004). El 
proceso de disminución de poblaciones sucedió incluso en bosques tropicales basales 
menos sensibles a la variación ambiental, principalmente primarios, a pesar de que en 
crecimiento secundarios algunas especies se han visto muy favorecidas (Whitfield et al. 2007, 
Hilje y Aide 2012).  
Debido a que la dinámica poblacional de ciertas especies de anfibios y reptiles que 
han declinado apenas se está comenzando a comprender (Zumbado-Ulate et al. 2011), es 
relevante aumentar investigaciones en zonas de vida que nunca han sido evaluados en 
estudios de biodiversidad. Se vuelve relevante cuantificar la importancia del crecimiento 
secundario en alturas intermedias y altas como parte del hábitat de comunidades 
herpetofaunísticas, pues esto nos dará una idea del beneficio real de conservación que 
tienen sobre este grupo de vertebrados en áreas neotropicales (Dent y Wright 2009).  
Las características bioclimáticas y biogeográficas de la Estación de Biología Tropical 
y Acuicultura Río Macho (debido a la elevación y ubicación entre importantes masas 
boscosas), y al hecho que presenta especies de herpetofauna propias de bosque nuboso 
hace que sea un sitio propicio para llevar a cabo dichos estudios. Poco se conoce sobre la 





áreas más estudiadas como bosque tropical húmedo basal, premontano y montano alto en 
Costa Rica (Acosta et al. 2012).  
Por su parte esta tesis se enmarca en el Análisis Ecosistémico de Río Macho que 
paralelamente ha llevado a cabo la Escuela de Ciencias Biológicas de la Universidad 
Nacional y el posgrado en Manejo de Recursos Naturales de la Universidad Estatal a 
Distancia. Dicho proyecto pretende establecer estudios comparativos en diferentes 
coberturas vegetales a más de 1500 m.s.n.m para evaluar distintas funciones ecosistémicas. 
Por ende la evaluación de la herpetofauna es fundamental para estos objetivos, pues es un 
sitio donde las interacciones ecológicas de sus vertebrados tampoco se conocen a 
profundidad (Acosta et al. 2012).  
Introducción 
 Los anfibios son muy sensibles a los cambios del medio externo debido a la gran 
permeabilidad de su piel (Duellman y Trueb 1994). Suelen ser de los primeros organismos 
que se ven afectados por cambios bruscos de su medio natural por perturbación climática o 
algún tipo de contaminación (Young et al. 2004).  De esta manera la variación en la 
composición de la herpetofauna de un sitio determinado puede asociarse con la calidad y 
equilibrio ecológico en el ecosistema. 
 El decline en las comunidades de anfibios a nivel mundial se sitúa como uno de los 
temas críticos principales en biología de la conservación (Wake 1991, 2007). Los bosques 
nubosos de Centroamérica se han visto afectados en forma particular por este fenómeno 
llevando a la extinción en distintas escalas a muchas especies endémicas  (Lips 1998, Pounds 
et al. 1999, Pounds y Pushendorf 2004, Pounds et al. 2006, Whitfield et al. 2007). Cabe 
destacar que se han detectado declines también en reptiles, sobre todo los que habitan 
dentro de bosques tropicales (Whitfield et al. 2000, Barlow et al. 2007, Botkin et al. 2007, 
Whitfield et al. 2007). Las disminuciones de las especies de la herpetofauna en bosques 
pristinos han sido el foco de estudios científicos previos (e.g. Pounds et al. 1999, Pounds y 





plantaciones agrícolas los paisajes comunes y dominantes en muchas zonas tropicales.  Esto 
indica que es más probable que las poblaciones herpetofaunísticas se hayan visto 
perturbadas por la acción humana directa (Gardner et al. 2007). 
 La mayoría de los estudios que comparan bosque con distintas coberturas vegetales 
muestran que la biodiversidad siempre es mayor en el bosque natural primario y de galería, 
seguido normalmente por bosque secundario (Gardner et al. 2006). Sin embargo, algunas 
plantaciones y crecimientos secundarios avanzados pueden tener una riqueza similar al 
bosque natural (Gardner et al. 2006, 2007, Dent y Wright 2009). Esto se debe a que los 
bosques naturales agregan estructuras boscosas particulares derivadas de la mayor 
heterogeneidad de especies que lo componen (gambas, fustes irregulares, mayor cantidad de 
estratos vegetativos, etc.) que pueden  influir en la abundancia de especies dentro de la 
misma selva (Lieberman 1986, Heinen 1992, Hilje 2004, Whitfield y Pierce 2005, Gardner et 
al. 2006, Barlow et al. 2007, Whitfield et al. 2007, Dent y Wright 2009, Macips y Casas 2008, 
Hilje y Aide 2012). Sin embargo, comúnmente se clasifican especies como propias de 
bosque o crecimiento secundario por la frecuencia en que se ubican en dichas coberturas o 
lo que ha dictado la literatura, cuando realmente ambos tipo de asociación vegetal son parte 
de su hábitat (Dent y Wright 2009), pero sus densidades o detección (Mackenzie et al. 2006) 
en las mismas podría variar por la preferencia o condiciones que las especies requieren  Por 
ende se deben analizar las características propias de las zonas y especies a estudiar, pues 
estos patrones pueden variar por diversos factores, para poder determinar la relevancia real 
de una cobertura para ensambles o especies de herpetofauna (Gardner et al. 2007).  
 Aunque no hay duda de que agroecosistemas y crecimientos secundarios se 
convierten en reservorios para muchas especies de herpetofauna (Lieberman 1986, Den y 
Wright 2009), en general no se consideran sustitutos para los bosques primarios y de galería, 
al menos en áreas tropicales (Gardner et al. 2007, Hilje y Aide 2012, Folt y Reider 2013). Los 
estudios de Giaretta et al. (1997, 1999) y Garda et al. (2013) demuestran la importancia de los 
microclimas al estimar la densidad de anfibios de hojarasca de distintos bosques en Brasil. A 





bosque tropical y templado han generado información sobre el beneficio de áreas alteradas 
para especies generalistas en la exigencia de las condiciones de su hábitat (Lieberman 1986, 
Heinen 1992, Pearman 1997, Hilje 2004, Bell y Donnelly 2006, Gardner et al. 2006, Barlow 
et al. 2007,  Whitfield et al. 2007, Hilje y Aide 2012, Folt y Reider 2013). Sin embargo la 
mayoría de estos análisis se llevaron a cabo en bosques húmedos tropicales basales de Costa 
Rica, Ecuador o Brasil.  Este sesgo de la investigación  sobre fragmentación y su efecto en 
los ensambles de herpetofauna neotropical en los bosques basales recalca la necesidad de 
investigar su sus conclusiones se aplican en otros pisos altitudinales, como el bosque 
montano bajo.  
  Esta investigación evalúa el uso del hábitat por parte de diversas especies de 
anfibios y reptiles del bosque montano bajo en Costa Rica, identificando que componentes 
del hábitat son relevantes para la presencia de sus poblaciones. Además sugiere como ciertas 
variables influyen en la densidad, ocupación del área o detección de las especies, y por ende 
















 Caracterizar la estructura de la comunidad de herpetofauna en la Estación de 
Biología Tropical y Acuicultura Río Macho. 
Objetivos Específicos 
 Comparar la diversidad de herpetofauna entre dos coberturas: bosque maduro y 
tacotal 
 Evaluar  la ocupación y detección de las especies en ambas coberturas. 
 Determinar los factores que inciden en la variación de la diversidad entre ambas 
coberturas. 







CAPITULO I: CARACTERIZACIÓN Y EVALUACIÓN DEL HÁBITAT DE LA 
COMUNIDAD DE HERPETOFAUNA EN RÍO MACHO 
 
Materiales y Métodos 
Descripción del sitio 
 Río Macho se ubica en el cantón de Orosi  (9º46’N y 83º51’W), provincia de 
Cartago. La estación de Biología Tropical y Acuicultura está situada específicamente en la 
franja de Bosque Pluvial Montano Bajo (Acosta et al. 2012). Las unidades bióticas de Costa 
Rica presentes en el área son Bosque Lluvioso Submontano Siempreverde, Bosque Lluvioso 
Tropical/Subtropical Montano y Bosque Tropical/ Subtropical Lluvioso-Nuboso. La 
precipitación promedio ronda los 3400 ± 400 mm anuales, y la temperatura oscila entre 14-
26 C (Calderón 1994). 
 La reserva forestal de Río Macho forma parte del reducto boscoso más grande del 
país. Colinda con el Parque Nacional Tapantí, formando un continuo boscoso junto al 
Parque Internacional La Amistad (Calderón 1994). Cerca de la reserva está el poblado de 
Río Macho-Orosi, y la presencia de plantaciones forestales de ciprés (Cupressus lusitanica), 
eucalipto (Eucaliptus sp.), jaúl (Alnus acuminata) y café (Coffea arabica).  Además hay pastizales 
dedicados en el pasado a la ganadería de leche, algunos actualmente abandonados y en 
proceso de sucesión ecológica (Acosta et al. 2012, Pastor y Cordero, 2012).  
Muestreo 
 Determiné la riqueza y abundancia de las especies de herpetofauna presentes en las 
áreas de muestreo .Utilicé las parcelas definidas para el proyecto de Análisis Ecosistémico 
de Río Macho (Barrientos 2012, Pastor y Cordero 2012), seleccionadas mediante fotografías 
aéreas con corroboraciones de campo. Muestreé dos parcelas de  0.5 ha; la primera parcela 





Tropical y Acuicultura Río Macho (9º46’N y 83º51’O, WGS 84).  La segunda parcela estaba 
dentro un crecimiento secundario de unos 16-17 años a una altura de 1715 m.s.n.m (9°45'N 
y 83°51'O, WGS84).  Este bosque secundario, referido a partir de ahora como tacotal, se 
ubica a un kilómetro sureste del embalse del Instituto Costarricense de Electricidad en Río 
Macho. El tacotal es fruto de la regeneración secundaria, y alberga algunos árboles que 
existían desde que era pastizal (Pastor y Cordero, 2012). 
El método de muestreo consistió en una modificación del muestreo cuadrático por 
puntos definidos (Marsh y Haywood 2009).  Establecí siete subparcelas de 10 x 10 m en 
cada tipo de cobertura vegetal.  Estas subparcelas (sitios) fueron elegidas de forma aleatoria 
y las continué utilizando repetidamente durante todo el período de estudio. En los 
siguientes muestreos el orden de la revisión de cada subparcela fue al azar. Cada subparcela 
fue muestreada por cuatro investigadores. Se ubicaron cuatro personas en cada lado de la 
parcela y se muestreó siguiendo un zigzag paralelo a cada borde desde afuera hacia adentro 
por un periodo de 10 min.  Durante el muestreo buscamos en la hojarasca con la mano o 
ganchos herpetológicos. Además revisamos los estratos verticales, principalmente el 
sotobosque dentro de cada sub-parcela por parte de otro investigador de manera 
simultánea. Esta técnica se usó durante el día en un periodo comprendido entre las  9:00 a 
12:00 horas.  Para ampliar el monitoreo a especies de sotobosque y dosel usé la anterior 
metodología  durante la noche en las mismas subparcelas muestreadas de día (Marsh y 
Haywood 2009). Recorrimos las subparcelas usando el sondeo por encuentro visual y 
auditivo (VESA). Se enfatizó  en vegetación del sotobosque, epífitas y troncos caídos. Los 
muestreos se realizaron entre las 20:00 y las 23:00 horas.  
El período de estudio se distribuyó entre enero, febrero, abril, mayo, junio, julio, 
agosto, noviembre y diciembre en el 2012 y enero del 2013. Los meses y muestreos 
omitidos respondieron a condiciones atmosféricas negativa que imposibilitaron el trabajo de 
campo como lluvias fuertes, tormentas eléctricas o neblina, que son condiciones comunes 





cuadrículas de bosque y 29 cuadrículas de tacotal durante el día, junto a 54 y 32 cuadriculas 
respectivamente durante la noche. 
Complementé la lista de herpetofauna del sitio registrando las especies observadas en 
los alrededores de la estación como senderos, orillas de río, juncales, calles y las parcelas 
citadas tanto de día como de noche. Hice esto dentro o fuera de los horarios de muestreo 
usando  VESA, que es la mejor técnica para determinar la riqueza de un lugar (Doan 2003, 
Bell y Donnelly 2006).  
 
 Atrapé los individuos y los coloqué en bolsas de plástico para identificarlos 
posteriormente, determinar su sexo y estado de desarrollo según fuera adulto o juvenil. En 
caso de sólo determinar la especie pero no poder capturarlo lo consideré como escapado. 
La identificación de las herpetofauna la hice mediante mi propia experiencia, usando las 
claves de Savage (2002) o en caso de ser necesario consultando especímenes del Museo de 
Zoología de la Universidad de Costa Rica. 
 
Caracterización del hábitat 
 Las variables de hábitat seleccionadas se relacionan con la abundancia y diversidad 
de anfibios según estudios previos de Pearman (1997), Hilje (2004) y Withfield et al. 
(2007). En este estudio analicé la humedad relativa y temperatura del ambiente, 
junto al peso seco de hojarasca producido. El diámetro de la altura del pecho (DAP) 
y la diversidad vegetal son datos que fueron cuantificados por estudios botánicos 
paralelos, pero se utilizaron también en los análisis de esta tesis. El DAP se midió 
con una cinta diamétrica a 140 cm desde el suelo. Se eligieron los árboles que tenían 
un DAP mayor a 5 cm, y se realizó en todas las subparcelas de cada uno de los dos 
sitios analizados. Obtuve la humedad relativa y temperatura ambiental con un 
datalogger Extech 42270 durante los días y horas de muestreo.  
Estimé el peso de la producción de hojarasca en las parcelas usando un cuadrado de 





su interior en una bolsa para cada subparcela durante cada evento de muestreo. Sequé cada 
muestra de hojarasca para un muestreo determinado en un horno durante ocho días (60 Cº) 
y posteriormente la pesé con una balanza analítica. Además cuantifiqué la cantidad de 
bromelias y epífitas morfológicamente similares por subparcela. A lo anterior se le llamó 
“epífitas” indistintamente que el término se ha usado para referirse también a otros tipos de 
vegetación en distintos estudios (eg. Nadkarni 2000). 
Análisis de Datos 
Usé el índice de dominancia de Simpson (λ) y un índice de reemplazamiento de 
Wilson y Smidha (Moreno 2001) para comparar la composición de la comunidad de 
herpetofauna entre las diferentes coberturas vegetales muestreadas con el programa Species 
Diversity and Richness 2.4. (1998), que realiza además una comparación entre la diversidad 
alfa de los sitios mediante el bootstrapping. Análisis similares se realizaron con las especies 
vegetales presentes en los sitios de muestreo. 
Observé las asociaciones de la vegetación y la de herpetofauna en cada cobertura 
vegetal estudiada con un análisis de conglomerados usando un algoritmo simple de 
vinculación de Bray-Curtis con el software Biodiversity Pro 1.0 (2000). Comparé así los 
patrones de similitud en la diversidad de vegetación entre las parcelas.  
Paralelamente usé un Análisis de Correspondencia Canónica (ACC) entre la 
diversidad de herpetofauna en los distintos sitios y las variables de hábitat cuantificadas 
pues ha probado ser una buena técnica que describe la presencia, distribución y abundancia 
de especies y su asociación con variables ambientales (Urbina y Londoño 2003,  Hilje 2004, 
Barrantes y Sandoval 2009, Garda et al. 2013). El ACC se hizo tanto para los muestreos 
diurnos como nocturnos, con el programa PAST 3.0 (2013). Pruebas de Kruskall Wallis 
(KW), Wilcoxson (U) o Chi-cuadrado (X2) sirvieron para determinar si estas variables 
difieren entre tipos de cobertura vegetal o a través del año; dichas pruebas se realizaron con 
Statgraphics Centurion XV 15.1.02 (2006). Repetí los mismos análisis con las especies 





cuando se eliminan especies raras dando un ordenamiento más exacto de las mismas 
(Pearman 1997, Hilje 2004). Normalmente se considera rara a la especie que apareció 
menos del 10% de las veces (Pearman 1997), pero en esta investigación propuse un 30%  
pues 10% equivaldría apenas a un muestreo.  
 
Resultados 
 Diversidad de herpetofauna 
 En total logré detectar 614 individuos distribuidos en 12 especies, seis géneros, 
cinco familias y dos órdenes. Sin embargo en el área de Río Macho, en zonas aledañas a las 
parcelas o dentro de ellas fuera de períodos de muestreo, encontré otras especies para un 
total de 11 familias, 14 géneros y 25 especies (Cuadro 1). La curva de acumulación de 
especies indicó que no se detectó ninguna especie nueva en las parcelas a partir de la sexta 
sesión en el bosque y la sétima sesión en el tacotal (Figura 1a).  
 Cuantifiqué 10 especies en el bosque, mientras que sólo 7 especies en el tacotal 
(Cuadro 2). Además, a excepción de Colubridae todas las otras familias presentes las 
encontré en ambas coberturas (Cuadro 2). Los anfibios más comunes fueron D. diastema, C. 
underwoodi e I. zeteki tanto en el tacotal y como en el  bosque. El canto fue fundamental para 
el estudio de D. diastema e I. zeteki pues su detección visual es casual, mientras que C. 
underwoodi tendió a ser más fácilmente observable por capturas (Cuadro 3). Por su parte A. 
capito y otras lagartijas anolinas fueron los reptiles más vistos en ambas parcelas, mientras 
que las serpientes estuvieron escasamente representadas (Cuadro 3). 
La dominancia en la comunidad de herpetofauna en el bosque (λ = 2.21) y tacotal (λ 
= 2.11) fue estadísticamente similar  (p = 0.60), lo que indica que es baja en ambas 
coberturas. Sin embargo ambas presentan un reemplazamiento de 0.41, comparten menos 
de la mitad de su diversidad. Así los principales anfibios compartidos fueron C. underwoodi, 





estuvieron presentes en ambas coberturas (Cuadro 2). La cantidad de organismos fue en 
promedio mayor (casi el triple) en el bosque que el tacotal (Figura 1b).   
Caracterización del hábitat en las coberturas boscosas 
Diversidad vegetal en los sitios 
Las subparcelas estudiadas presentaron una riqueza de 12 especies de árboles en el 
tacotal y 21 especies en el bosque.  La totalidad de especies para el bosque fue de 58 árboles 
y tan sólo 17 especies para el tacotal. Esta mayor riqueza de especies de árboles en el 
bosque supone a su vez más agregación de las especies. La dominancia de árboles fue 
mayor (p < 0.01) en la subparcelas de bosque (λ = 13.35) que en las de tacotal (λ = 4.21). 
Los valores de dominancia para la parcela en su totalidad,  tanto en el bosque (λ = 13.39) 
como en el crecimiento secundario (λ = 4.57), son diferentes bajo la hipótesis de una similar 
diversidad (p < 0.05). Existe una clara mayor dominancia en el bosque que en el tacotal. Por 
su parte el reemplazamiento de la diversidad fue alto tanto en la sección muestreada (0.81) 
como en la totalidad de la parcela (0.76), lo que indica similitud en la composición vegetal 
de ambas coberturas. Las subparcelas de bosque y tacotal se separaron perfectamente según 
su similitud de diversidad en el análisis de conglomerados (Figura 2a).  
Relación de sitios y variables del hábitat 
En los muestreos nocturnos y diurnos, el ACC muestra que hay una clara separación 
entre subparcelas de bosque y tacotal (Figuras 3 y 4), al igual que lo hizo el análisis de 
conglomerados con la diversidad vegetal (Figuras 2a). En los muestreos nocturnos, sin 
embargo, la humedad relativa (HR), riqueza de árboles (RA) y diámetro de la altura del 
pecho (DAP) estuvieron mayormente correlacionados a los sitios de bosque, sobre todo en 
subparcelas situadas más lejos del borde de la parcela. Por otro lado la abundancia de 
árboles se asoció un poco más a los sitios de tacotal. No obstante la longitud de los vectores 






 Para los muestreos diurnos, las variables de humedad relativa (HR), riqueza de 
árboles (RA) y DAP fueron asociadas a las subparcelas de bosque. La abundancia de árboles 
(AA) se relacionó más a los sitios de tacotal, pero además mayores valores de temperatura 
del aire (Te) estuvieron claramente asociados con esa cobertura. La longitud de los vectores 
con respecto a los sitios es un poco mayor que lo observado durante la noche, 
deduciéndose una mejor asociación aunque tampoco demasiado alta (Figura 4, Anexo 5). 
  A continuación aparece la comparación de los valores de las  distintas variables de 
hábitat entre las coberturas. Así se podrá comprender las asociaciones anteriormente 
explicadas, además de su variación estacional cuando aplicó: 
Estructura y diversidad vegetal en las parcelas 
La riqueza de árboles fue levemente superior en el bosque que el tacotal en las 
subparcelas estudiadas aunque no de forma significativa (U= -12.5, n= 7, P = 0.06), pero la 
abundancia de árboles fue mucho mayor en esta última cobertura (U= 24.5, n = 7, P = < 
0.01). El bosque presentó un promedio mayor de DAP que en tacotal (U= -22.5, n= 7, P < 
0.01). Encontré más epífitas en el tacotal que en el bosque, pero la cantidad de estas plantas 
no difirió entre las parcelas estudiadas (W = -1.0, n = 7, P = 0.95), más si se diferenció 
entre subparcelas (X2= 16.3, n = 7,  P < 0.01, Cuadro 4).  
Peso seco de la hojarasca en las parcelas 
Hubo un leve mayor cantidad promedio de hojarasca en el bosque que en el tacotal 
en los distintos muestreos (Figura 5a). Sin embargo, la diferencia en gramos de hojarasca 
seca entre los sitios no fue significativa (KW= 7.11, n = 93, P = 0,9) (Figura 5b). Así el 
promedio de hojarasca seca por metro cuadrado es de 47,55 ± 22,07 g en el bosque y 
44,97±19,18 g en el tacotal. La mayor cantidad de hojarasca fue registrada durante la 
primera mitad del año (Figura 5a), por lo que hay una diferencia significativa en el peso seco 
de hojarasca en los muestreos a través del año en ambas coberturas estudiadas (KW= 28. 8, 





Temperatura del aire y humedad relativa en las parcelas 
Durante la noche el promedio de temperatura en el aire fue similar en el bosque 
(18.34±1.63 C) y en el tacotal (17.90±2.13 C), y no hubo diferencia significativa de esta 
variable entre las subparcelas (KW= 2.61, n = 98, P = 0.99). Por otro lado los valores de 
temperatura si variaron significativamente entre meses (KW= 59.04, n = 92, P < 0,01), y 
fueron más altos durante la primera mitad del año (febrero a abril) (Figura 6a). 
Por su parte el promedio de humedad relativa nocturna fue mayor en el bosque 
(83.34±27.36) que en el tacotal (72.63±26.68). Existe una diferencia significativa de 
humedad relativa entre las subparcelas estudiadas (KW= 24.5, n= 112, P = 0.03), por 
ejemplo en el tacotal nunca se llegó al 100% y estuvieron los promedios mucho más bajos 
que en el bosque (Figura 6b). Además hay una clara diferencia en los valores de humedad 
relativa nocturna en los muestreos a través del año (KW= 56.5, n= 102, P <0.01), y aunque 
no es un patrón claro entre períodos, hubo menor porcentaje de humedad luego de la 
segunda mitad del año (Figura 6b).  
La temperatura diurna, sin embargo, si fue levemente mayor en el tacotal (20.61±2.30 
C) que en el bosque (18.31±2.46 C). Existió diferencia en la temperatura de las distintas 
subparcelas de ambos sitios (KW= 21.6, n=88, P = 0.02). Este parámetro varió 
significativamente a través de los muestreos durante el día (KW= 73.15, n=103, P < 0.01) 
(Figura 6c). 
También durante el día la humedad relativa fue mayor en el bosque (92.87±10.06) 
que en el tacotal (79.14±16.85) y significativamente distinta entre subparcelas (KW= 27.5, 
n= 90, P < 0.01). Hubo una diferencia importante de la humedad relativa en los muestreos 
a través del año (KW= 58.6, n=94, P < 0.01), pero el bosque fue más constante en 





Relación de las especies y variables del hábitat 
Relación de diversidad de herpetofauna y diversidad de árboles 
La diversidad de árboles por subparcela se separa perfectamente entre bosque 
maduro y crecimiento secundario (Figura 2a). La diversidad de herpetofauna sigue un orden 
de agrupación muy similar al de la diversidad de árboles de las subparcelas en el bosque 
(Figura 2b), sobre todo al eliminar del análisis la parcela B7 (que tuvo mayores 
complicaciones para la obtención de datos por malas condiciones atmosféricas durante los 
muestreos), indicando una relación entre ambos grupos tanto en riqueza como en 
abundancia de organismos. Sin embargo los grados de asociación fueron más altos para la 
herpetofauna que para la vegetación. 
Relación de herpetofauna y variables del hábitat en los sitios 
Noche 
 En el ACC se observó la relación entre las covariables de composición boscosa de 
las coberturas y covariables ambientales con la composición de especies de herpetofauna 
durante la noche (Figura 3), sin embargo, la asociación de las variables con los ejes no fue 
tan alta (Eje 1 = 10.2%, P = 0.25; Eje 2 = 4.7%, P = 0.46; Eje 3 = 4.2%, P = 0.04%; 500 
permutaciones). En este modelo las dos ranas del género Pristimantis y la rana arborícola I. 
zeteki estuvieron asociadas a la humedad relativa (HR), riqueza de árboles (RA) y DAP de 
los árboles, lo que las relaciona principalmente al bosque maduro. Además la rana 
hojarasquera C. underwoodi aparece relacionada a la abundancia de árboles (AA), 
característica mayormente representada en las parcelas de tacotal. Las otras especies no 
muestran una asociación clara con las variables cuantificadas, aunque algunos Anolis si se 
asocian a los sitios de tacotal (Anexo 3).  
Al realizar el ACC con las especies más frecuentes en los muestreos el patrón 
anterior es similar con el género Pristimantis e I. zeteki y su relación con la riqueza de árboles 





abundancia de árboles (AA). Por su parte la rana campana D. diastema se relacionó apenas 
un poco a la abundancia de plantas epífitas (AE) en el tacotal (Figura 7). A pesar de lo 
anterior, los ejes no explican la mayoría de la variación en la composición de especies 
durante la noche (Eje 1 = 7%, P = 0.24; Eje 2 = 1.5%, P = 0.90%, Eje 3 = 1.3 %, P = 0.30; 
500 permutaciones) (Anexo 5). 
Día 
Se observa la relación entre la composición de la herpetofauna y las variables del 
hábitat en los sitios durante el día en el análisis de ACC (Figura 4). Los vectores fueron 
significativos en  al menos el primer eje (Eje 1= 42.7 %, P = 0.01; Eje 2 = 10,8 %, P = 0.33; 
Eje 3 = 0.03 %, P = 0.71; 500 permutaciones). C. underwoodi, en este modelo, se asocia 
claramente con la humedad relativa (HR) y el DAP. También, aunque con más actividad 
nocturna, D. diastema presenta asociación con la temperatura del aire (Te) durante el día.  A 
pesar que las ranas P. caryophyllaceus y I. zeteki están asociadas al bosque, no hay variables 
ambientales que lo expliquen significativamente. Lo mismo sucede con los Anolis que no se 
asocian a las variables ambientales, ni tampoco claramente a alguna de las coberturas 
(Anexo 4).  
En el ACC que contempló únicamente a las especies más frecuentes en los 
muestreos se encontraron similares asociaciones: C. underwoodi se relacionó fuertemente a la 
humedad relativa (HR), DAP y un poco más a la riqueza de árboles (RA). La rana D. 
diastema se correlacionó a la temperatura (Te), variable con un mayor promedio en el tacotal. 
Los vectores se asociaron moderadamente a los ejes con valores cercanos a la significancia 
(Eje 1= 39.6 %, P = 0.05; Eje 2 = 19.2 %, P = 0.07; 500 permutaciones) (Figura 8) (Anexo 
6). 
 Discusión  
Características del hábitat. Algunos de los parámetros de la estructura del bosque 





diversidad del bosque maduro y el tacotal, a pesar de ser coberturas conectadas hasta 
convertirse en un continuo boscoso. Por ejemplo, la mayor riqueza de árboles y valores de 
DAP son indicadores de la presencia de árboles viejos que han crecido por más tiempo en 
el bosque y permiten más especies de regeneración avanzada (Dent y Wright 2009). Por 
otro lado la mayor abundancia, y menos dominancia, de árboles en el tacotal es explicada 
por más especies pioneras de menor diámetro que fueron colonizando. Esto fue 
determinante para ciertos anuros a la hora de ocupar un sitio. Así la riqueza y abundancia de 
los árboles influyó en la diversidad de herpetofauna, posiblemente por condiciones del 
microclima o asociación a ciertas especies vegetales directa o indirectamente (e.g. tipo o 
estructura de hojarasca producida). Dicha relación de la riqueza de herpetofauna con ciertos 
árboles dominantes recientemente fue observada por Folt y Reider (2013) en La Selva.  
A su vez la similitud en peso seco de la hojarasca en ambas coberturas es coherente a 
lo que reportaron Pastor y Cordero (2012) en estas mismas parcelas. Sin embargo, 
Barrientos (2012) determinó en estas parcelas que el bosque maduro tuvo una mayor 
profundidad de mantillo y humedad acumulada en la hojarasca que el tacotal. Aun así los 
tres estudios no siguieron exactamente la misma metodología. Si hubiera una diferencia en 
volumen de hojarasca sería posiblemente influenciada por la composición de especies de 
árboles, la temperatura, viento,  radiación solar, drenaje y transpiración (Barrientos 2012). 
Además los meses de abril y mayo presentaron la mayor cantidad de hojarasca, como lo 
señala Barrientos (2012), por los vientos fuertes que botan las hojas de los árboles en lo que 
se consideraría época seca. La segunda mitad del año tuvo menos hojarasca seca en las 
parcelas, debido precisamente a la mayor cantidad de lluvias (Barrientos 2012). Estas 
variables repercuten directamente en la capacidad de retener humedad por la cobertura, por 
eso el bosque mantuvo más humedad en el aire tanto de día como de noche, y es más fresco 
durante el día. Así el bosque presenta condiciones más estables y favorables para los 
anfibios (Duellman y Trueb 1994).   
Por otro lado, aunque la abundancia de epífitas fue similar en ambos sitios, las 





cargados de bromelias. Se necesitaría tener una mayor muestra para evitar la influencia de 
esos datos extremos. Sin embargo, se ha demostrado que la abundancia de bromelias es 
mayor en crecimientos secundarios que en el interior de bosque maduro en zona de vida 
montano bajo (Nadkarni 2000). Esto porque la dispersión de las bromelias en el interior del 
bosque está limitada, tiene una tasa de colonización muy baja (incluso de años), y están más 
propensas a la herbivoría. También la riqueza de epífitas varía según distintos niveles de 
fragmentación (Nadkarni 2000). Otros tipos de epífitas no vasculares, no cuantificadas en 
este estudio, podrían ser relevantes. Por ejemplo, existe mayor diversidad de musgos en el 
tacotal que en el bosque maduro en las parcelas estudiadas (Cordeo com. Pers.). También 
Nadkarni et al. (2004) determinaron una mayor biomasa de epífitas pequeñas en bosques 
nubosos maduros del país, siendo importantes por su capacidad de retener agua, humedad y 
nutrientes. Al desconocerse la riqueza, distribución y abundancia de estas plantas en los 
sitios estudiados no se puede encontrar un patrón de relación como si sucedió con los 
árboles, por ejemplo.  
Diversidad de herpetofauna. Los anfibios estuvieron más asociados a las variables 
ambientales cuantificadas por su menor tolerancia a la desecación (Duellman y Trueb 1994). 
Por ejemplo, la rana I. zeteki  fue frecuentemente detectada cantando en el bosque maduro 
durante la noche, posiblemente por guardar más humedad en el dosel. Entonces 
indistintamente de que Dunn (1937), Savage (2002) y Hertz et al. (2012) describieron a esta 
especie como bromelícola, no hubo una aparente relación con la abundancia de estas 
epífitas. Posiblemente se asocien a condiciones específicas de dichas plantas como ciertas 
especies, la estructura, el volumen y paramétros físico-químicos del agua que guardan;  o 
incluso con la altura en la que se encuentran (Hertz et al. 2012).  
Por otra parte, el mayor diámetro de los árboles se correlacionó con la altura de los 
mismos, factor que podría ser importante para la rana de Zetek (Savage 2002). Es claro, por 
lo anteriormente explicado y su relación a la riqueza de árboles, que es una especie la cual 





jóvenes cuando existe un dosel, como lo explican Dent y Wright (2009) con ciertas especies 
que se consideran estrictas de bosque maduro.  
El género Pristimantis fue dependiente de bosque a esta altitud, fundamentalmente por 
asociarse a variables que indican madurez del mismo. Por ejemplo, Pearman (1997) 
encontró que la riqueza de este género en el Ecuador Amazónico también aumentaba en el 
bosque menos alterado con respecto a pasturas y crecimientos secundarios. En estudios de 
zonas más bajas en Costa Rica el P. cruentus ocurre tanto en zonas alteradas, de una edad 
similar a la de este estudio, como  en bosques viejos (Hilje y Aide 2012). 
Desafortunadamente Hilje (2004) no logró determinar su asociación con variables 
estructurales del bosque. Paralelamente, a la rana P. caryophyllaceus sólo la encontré en sitios 
con cierta madurez del bosque, acorde a lo que Savage (2002) dictaminó sobre la biología de 
esta rana.  
A su vez, D. diastema presenta un hábitat muy amplio que incluye distintos niveles de 
alteración en las coberturas boscosas (Savage 2002, Hilje 2004, Hilje y Aide 2012). Aunque 
fue más común en el bosque, en el tacotal apareció asociada a la abundancia de epífitas pues 
allí frecuentemente se encontraron machos cantando en la noche. Es probable que las 
bromelias les brinden condiciones favorables de humedad y refugio en un ambiente más 
propenso a la desecación. Durante el día la asociación de este anuro con la temperatura se 
explicaría como un estímulo en su actividad de canto (Feng y Schul 2007), aunque esto sólo 
demuestra que está distribuida abundantemente en ambas coberturas, pues esta detección se 
sesga hacia los machos.   
La rana de hojarasca más común en ambos sitios, C. underwoodi, durante el día prefiere 
el bosque por mantener mayores condiciones de humedad y sombra, ya que se asoció a 
árboles viejos con un mayor DAP. Pero aun así la rana ocurre en casi todos los sitios 
muestreados. Su asociación nocturna a zonas más bien de alta abundancia de árboles, como 
los sitios de tacotal, se debería a su actividad de canto. La principal forma de detección 
nocturna fue mediante el canto, por lo que esta relación indica una preferencia por zonas 





agudo (obs. Pers), por lo que zonas sin vegetación densa favorecerían la transmisión del 
sonido (Feng y Schul 2007). Su especie homóloga de zonas bajas, C. bransfordii, por ejemplo 
siempre es detectada abundantemente en cualquier tipo de cobertura con distintos grados 
de alteración (Hilje 2004, Hilje y Aide, 2012, Folt y Reider 2013) por lo que se asumen 
requerimientos de hábitat similares. 
En cuanto a los reptiles, el ensamble de la comunidad de lagartijas anolinas resulta de 
que Río Macho está en el límite de distribución altitudinal superior o inferior para distintas 
especies comunes en otras zonas de vida; agregando además a las comunes en el bosque 
montano bajo (Savage 2002, Köhler 2003). Sin embargo, la detección para algunas especies 
fue sumamente baja, complicando asociar a las especies con las variables cuantificadas.  
En zonas bajas del norte de Costa Rica algunos escamados como A. limifrons en áreas 
alteradas son muy abundantes, llegando incluso a haber más densidad de animales en 
relación al propio bosque. Pero en Río Macho A. limifrons no ocurrió en las parcelas 
estudiadas pese a estar cerca de las edificaciones de áreas abiertas, aunque en área aledañas 
(e.g. Parque Nacional Tapantí) se reportaba como abundante (Gerardo Chaves com. Pers.). 
A su vez A. humilis apenas apareció en ambas coberturas sin una preferencia clara por 
ninguna, aunque se reporta como común en todo tipo de cobertura boscosa (Lieberman 
1986, Heinen 1992, Bell y Donnelly 2006; Folt y Reider 2013).  
Por su parte las especies A. altae y A. tropidolepis son definidas por Savage (2002) 
como lagartijas con hábitat amplio, que usan tanto bosque como áreas alteradas para 
forrajear en el suelo. Esto se observó con A. altae, a pesar de no ser tan común en las 
parcelas, aunque con A. tropidolepis su baja detección nocturna y limitada al bosque contrasta 
con lo que Savage (2002) expone para la especie: común y diurna en esta zona de vida. 
También contrasta con lo que he observado en otros sitios como Cerro Chompipe, donde 
es más abundante y gusta de zonas alteradas (obs. Pers). Otra especie, A. woodi, tampoco fue 
común en la zona pese a que se asume como abundante, pero si ocupó el área alterada 





En el caso de A. intermedius se observó en el bosque maduro solamente, pero suele 
considerase también como una lagartija común en áreas alteradas, bordes de bosque e 
incluso semiurbanas (Savage 2002). Además A. capito se consideraba presente sólo por 
debajo de los 1300 m.s.n.m (Köhler 2003), pero fue común en este estudio y no tan 
dependiente de áreas poco perturbadas (Savage 2002). Finalmente D. paucicarinatum, la cual 
se reporta como común a esta altitud, apenas la pude detectar en el bosque acorde a lo 
descrito de su biología semiarborícola de áreas poco alteradas (Savage 2002, Solórzano 
2004). Recientemente Ryan y Poe (2014) encontraron un movimiento local del A. polylepis 
del bosque lejano a cuerpos de agua al bosque de galería en Las Cruces cuando las 
condiciones de humedad son bajas, sin embargo aunque en Río Macho la época seca no 
está tan marcada como en San, esto podría explicar en parte que la detección de ciertas 
especies durante todo el año no fue constante.  
La serpiente D. paucicarinatum y la mayoría de los Anolis se encontraron durante la 
noche cuando dormían perchados en ramas o troncos, aunque algunos se consideran 
diurnos (Savage 2002, Solórzano 2004), sin embargo su detección durante el día fue menor 
o nula. A su vez algunas de las especies detectadas fuera de la parcelas podrían 
potencialmente encontrarse dentro de las mismas como los anfibios I. coniferus, I. epioticus e I. 
pseudopuma o los reptiles G. brachycephalus, R. serperaster y B. lateralis. A pesar de eso su 
detección es compleja por tener hábitos estacionales, arborícolas, semifosoriales o 
distribuciones agregadas fuera de estos sitios (Savage 2002, Solórzano 2004). 
Lamentablemente destaco la ausencia de salamandras sin pulmones (Phletodonthidae), las 
cuales se reportaban como abundantes en zonas aledañas (e.g Parque Nacional Tapantí) 
(Savage 2002). También estuvieron ausentes familia de lagartijas esperadas como 
Gymnophtalmidae o Anguidae (e.g. Ptychoglossus plicatus, Diploglossus bilobatus) que se suponen 






CAPITULO II: OCURRENCIA, USO DEL HÁBITAT E HISTORIA NATURAL 
DE LA HERPETOFAUNA EN RÍO MACHO 
 
Materiales y Métodos 
Estimación de la ocurrencia 
Realicé análisis de estimación de la ocurrencia, modelando la ocupación y detección 
de las especies de herpetofauna presentes en las parcelas estudiadas según lo expuesto por 
Mackenzie et al. (2002, 2003, 2004, 2006). Estos modelos estiman el porcentaje de 
ocupación en un área, la probabilidad de detección de dichas especies en los sitios y sus 
respectivos errores estándar. 
La escogencia del modelo de ocupación más parsimonioso para cada especie la 
realicé usando el Criterio de Información de Akaike (AIC) según Mackenzie et al. (2002, 
2003, 2004). Corrí los análisis usando el software PRESENCE 6.1, que está diseñado para 
estimar la probabilidad de ocupación y detección (Mackenzie et al. 2006). Bajo el modelo de 
mayor parsimonia y/o significancia biológica, calculé un porcentaje de ocupación y una 
probabilidad de detección para cada especie en los distintos sitios tratados. A ambos 
parámetros además les estimé el error estándar (e.e.) y el intervalo de confianza (i.c.). Sólo 
conservé modelos con bajo error estándar a la hora de calcularse a pesar de tener un AIC 
menor. Estos modelos además permiten discriminar la relevancia de ciertas variables o la 
cobertura vegetal para la herpetofauna. 
Las variables de hábitat o climáticas que usé en los distintos modelajes de ocupación 
fueron detalladas en el metodología del capítulo anterior. Adicionalmente en algunas 
especies incluí el porcentaje de iluminación lunar que estaba durante el muestreo pues se ha 
demostrado  que esto puede influir positiva o negativamente en la actividad y detección de 
algunos anuros (Brooke 2000, Grant et al. 2012). En esta escala la luna llena equivale a 





autocorrelaciones entre variables u observar si una variable afectaba significativamente la 
actividad de canto de ciertas especies. Así decidí si dichas variables serían o no usadas en el 
modelo de ocurrencia.  
Biomasa, densidad y porcentaje de sexos  
Pesé cada animal capturado con una balanza manual para estimar la biomasa de la 
especie por hectárea cuando fuese posible, pues es un indicador de su importancia en la red 
trófica (Steward y Woolbright 1996).  
Estimé la densidad promedio y desviación estándar de individuos por especie por 
subparcela (100m2).En algunas especies se logré determinar una biomasa estimada usando 
el promedio de su peso y su abundancia Para otras especies no logré calcular dicho 
parámetro pues sus detecciones fueron muy bajas o limitadas por su biología.  
En ciertas especies estimé su porcentaje de sexos, para ello se utilicé criterios como 
tamaño del tímpano en proporción al ojo, presencia de estructuras nupciales en machos, 
sacos vocales o el tamaño del organismo. Además, en el caso de C. underwoodi, consideré 
cualquier rana con un peso menor a 0.40 gramos como un juvenil con sexo desconocido. 
Uso de estratos boscosos y sustratos  
Observé el tipo de sustrato en el que las especies se encontraban según fueran 
hojarasca, vegetación baja, arbustos o árboles. Documenté el rango de altura estimada en la 
que algunas especies fueron capturadas o escuchadas.  
Actividad de canto y fenología 
 En algunas especies de ranas logré documentar su actividad de canto según ciertas 
variables ambientales como humedad, temperatura o iluminación lunar. En algunos casos se 






En el caso de I. zeteki registré en algunos individuos la cantidad de elementos (1-4) 
producidos usando el oído, desde julio 2012 hasta enero del 2013, esto por razones práctica 
de discriminación de los elementos, a pesar de que posterior a este estudio Hertz et al. 
(2012) dictaminaron la existencia de hasta cinco elementos en el canto de esta rana.  
Resultados y Discusión 
ANFIBIOS 
Ranas arborícolas 
Son las ranas de la familia Hylidae, subfamilia Hylinae, que habitan el dosel del 
bosque. Aunque en Río Macho se detectaron dos especies (Cuadro 1) sólo se obtuvieron 
datos de presencia para I. zeteki en las parcelas muestreadas.  
Rana arborícola de Zetek (Isthmohyla zeteki) 
Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. En el anterior capítulo 
comprobé que existe una diferenciación clara entre bosque maduro y tacotal a nivel de 
estructura vegetal, y en su capacidad para mantener un ambiente húmedo y fresco. Basado 
en lo expuesto desarrollé los modelos utilizando “sitio (bosque (1)/ tacotal (0))” como 
covariable de muestreo, junto a la humedad relativa (HR), en busca de un modelo 
parsimonioso responda cuál es la ocupación y probabilidad de detección de la I. zeteki en 
ambas coberturas durante la noche. Omití la temperatura de este modelaje pues no encontré 
correlación con la humedad (ρ= -0.38, n = 111, P < 0.001), y anteriormente se determinó 
que no hay diferencia significativa de temperatura en la noche entre ambos sitios. El 
porcentaje de iluminación lunar también se omitió del modelaje no hubo ningún tipo de 
correlación aparente con la actividad de canto de esta rana (τ = 0.16, n = 17,  P = 0.38).  
 Finalmente escogí el modelo que asumió la covariable sitio como determinante en la 
ocupación de la rana arborícola, y a su vez a las covariables sitio y humedad relativa como 





fue explicado por dicho modelo (Cuadro 5). La ocupación fue 100% en todas las 
subparcelas de bosque maduro y tacotal, lo que indica la presencia de la especie en todos los 
sitios estudiados. Lo que varía considerablemente es su probabilidad de detección, ya que en 
el bosque rondó valores cercanos a 0.60 (Figura 9a) mientras que en el tacotal fue alrededor 
de 0.15 (Figura 9b), posiblemente afectada por una abundancia más alta de machos en el 
bosque. Sin embargo la detección es muy parecida a través del año tanto el bosque como en 
el tacotal (Figura 9).  
Concluyo que I. zeteki es una especie bien distribuida en este bosque de niebla 
indistintamente del estado de madurez de las coberturas, pero tiene una mayor abundancia y 
actividad biológica en el bosque maduro (Figura 10ª), donde encuentra condiciones de 
hábitat más adecuadas como un dosel más alto. Es por ende una rana complicada de 
estudiar con metodologías convencionales, y deslumbrar paulatinamente su historia natural 
requiere la implementación de estudios en el dosel que impliquen un análisis todavía más 
específico de su hábitat, comportamiento intraespecífico e interacciones ecológicas. 
Uso de sustratos y estratos boscosos. I. zeteki es exclusiva del dosel, donde habita 
el interior de bromelias (Bromeliaceae) (Savage 2002, Hertz et al. 2012). Es desconocido si 
existe alguna preferencia por bromelias específicas ya sea por especie o morfología.   
Biomasa, densidad y porcentaje de sexos. La detección de I. zeteki fue 
exclusivamente mediante la identificación de su canto (Cuadro 4), por lo que sólo pude 
evaluar a las ranas macho. Las hembras son virtualmente indetectables con la metodología 
usada que no involucra la exploración del dosel, lo que me imposibilitó estimar la 
proporción de sexos o biomasa de la especie en dicho bosque. 
Actividad de canto y fenología. Aunque fue activa todo el año, se detectó una 
mayor cantidad de individuos cantando en época seca (enero a marzo) (Figura 10a). La 
humedad relativa del aire fue determinante en la cantidad de elementos producidos durante 
el canto del macho (KW= 8.52, n = 38, P = 0.04, Figura 17) con una correlación positiva 





poco complejos con respecto a lo reportado por Hertz et al. (2012). Los resultados sugieren 
que apunta a ser necesaria una humedad entre el 89-100% para estimular vocalizaciones con 
más elementos, pese a que su canto completo se describió bajo una humedad relativa del 70 
% en Panamá (Hertz et al. 2012).    
Por otro lado, al desconocerse la función específica de cada uno de los elementos 
del canto que I. zeteki produce no se puede descartar que la complejidad del mismo 
responda a estímulos biológicos y no exclusivamente ambientales (Joglar 1998). La 
formación de coros en esta especie parece existir (Cossel com. Pers.). Además un canto 
complejo suele ser precedido por el de otros machos (obs. Pers.), y por ende los últimos 
elementos responderían a tratar de enmascarar el canto de ciertos machos, como lo reporta 
Wells (2010) en muchas ranas de pantano neotropicales. Se requieren estudios orientados a 
responder estas preguntas para comprender mejor la función y estructura del canto en este 
anuro así como si existe una respuesta fenológica clara a través del año que repercuta en la 
cantidad y complejidad de los mismos.  
Ranas  campana y hojarasqueras 
En este grupo están los anuros de desarrollo directo que se reproducen en hojarasca del 
suelo, vegetación baja del estrato arbustivo o bromelias. Su biología difiere según el género, 
por ejemplo, las ranas del género Craugastor habitan hojarasca del suelo, considerándose 
bastante diurnas. El género Pristimantis habita tanto la hojarasca como la vegetación baja y 
suele ser más activa durante la noche. El género Diasporus es más arborícola que las citadas 
anteriormente y nocturno. Estas ranas además presentan coloraciones crípticas con la 
hojarasca y vegetación (Savage 2002).  
Rana campana (Diasporus diastema) 
Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. Siguiendo criterios 
similares a los presentados en el anterior modelaje de ocurrencia de  I. zeteki, utilicé las 
covariables “sitio” (bosque/tacotal) y humedad relativa (HR) para la selección del modelo 





durante la noche. Además incluí el porcentaje de iluminación lunar como factor que pudo 
influir en la detección por tener una relación positiva, aunque baja, con la actividad de canto 
de los machos (τ  = 0.38, n= 17, P = 0.03). El modelo escogido fue el que asumió una 
ocupación constante entre ambas coberturas pero a la humedad relativa y al porcentaje de 
iluminación lunar como factor importante en la detección de la especie (Cuadro 6).  
 Este modelo explicó el 50% de la variación en la ocupación y detección de D. 
diastema en Río Macho. Por otro lado, aunque un modelo que usa el porcentaje de 
iluminación lunar por si solo es ya robusto para explicar la detección de D. diastema (explica 
el 43% de la variación) (Cuadro 6), posiblemente la capacidad del bosque maduro de 
mantener más humedad relativa favorezca una mayor abundancia de la rana (Figura 10b) 
Según el primer y segundo modelo la ocupación de D. diastema en el área fue 100%. 
Esto coincide con la biología de la misma pues Savage (2002) expone que es 
extremadamente común y se pueden encontrar en una gran variedad de sitios con distintos 
grados de alteración, sustratos y estratos boscosos.  Por otro lado, la probabilidad de 
detección promedio en el bosque (0.75±0.05) es muy similar a la del tacotal (0.71±0.06), lo 
que indica poca diferencia en el uso y actividad de la rana en ambas coberturas.  
 Uso de sustratos y estratos boscosos. Observé que la altura a la que cantan los 
machos podía variar entre muestreos,  así los pocos individuos capturados estuvieron a 
alturas menores a dos metros (Cuadro 7).  Se capturaron dos individuos en la hojarasca y 
cuatro en  bromelias caídas en el suelo durante el día. Esto sugiere que posiblemente 
algunas ranas pasen de los árboles a estratos más bajos para protegerse de la desecación 
durante horas de la mañana, como se conoce en E. coqui (Joglar 1998).  Estos movimientos 
a través de los estratos son importantes en el transporte de biomasa del suelo hacia el dosel 
y viceversa (Stewart y Woolbright 1996). 
Biomasa, densidad y porcentaje de sexos. Al igual que sucedió con I. zeteki, 
debido a que muchos de los individuos suelen estar en vegetación alta o incluso dosel, su 





impreciso, y se sesgue hacia la detección de los machos. Se estimó un promedio de 
4.63±2.84 machos por cuadrante en el bosque  y 3.10±1.58 machos por cuadrante en el 
tacotal. El peso promedio de los machos adultos ronda los 0.54±0.21 gramos. Así logré 
estimar una mayor biomasa promedio de machos adultos en el bosque (0.25±0.15 
kilogramos/hectárea) que en el tacotal (0.17±0.08 kilogramos /hectárea). Dichos valores 
distan bastante de lo reportado para otras ranas con una biología similar como E. coqui (3.28 
kilogramos/hectárea) en Puerto Rico (Stewart y Woolbright 1996, Joglar 1998).  
  Actividad de canto y fenología. La cantidad de machos cantando fue mayor 
durante los meses de abril, mayo y junio que también presentaron el más porcentaje de 
humedad relativa (Figura 6). Las noches más oscuras influyeron negativamente en la 
probabilidad de detectar esta especie por presentar una menor actividad acústica, al igual 
que se ha visto con ranas de biología similar como Eleutherodactylus martinicensis, que se dice 
aumentan su abundancia con la iluminación lunar (Grant et al 2012). Sin embargo, indicar 
un aumento de la abundancia es posiblemente erróneo, pues sería el incremento de la 
detección por el aumento en la actividad acústica, dado el sesgo que la detección acústica 
produce (Brown et al. 2013). En este estudio encontré que la noche con luna nueva fue la 
menos productiva para detectar D. diastema, mientras que las noches que tuvieron luna llena 
o casi llena excitaron a más individuos a cantar (Figura 11a y b).   
Por otro lado, se ha visto que la actividad de canto en especies de biología similar 
como Eleutherodactylus coqui se afecta negativamente en noches secas, siendo la humedad 
muy importante para llevar a cabo sus procesos biológicos (Joglar 1998). En este caso existe 
una combinación de factores que influyen en la actividad de canto de los machos de D. 
diastema en Río Macho, un estudio a mayor plazo durante distintas fases lunares es necesario 
para comprender todavía con mayor detalle la influencia de la Luna sobre esta especie. Así 
se podría determinar si hay época reproductiva marcada o no, y descartarse que la diferencia 





Ranas hojarasqueras Pristimantis 
Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. En el anterior capítulo 
observé que las especies P. cruentus y P. caryophyllaceus están fuertemente relacionadas a 
árboles grandes (Figura 7), pues sólo logré detectarlas dentro del bosque (Cuadro 2).  
Además, aunque las capturas de estas especies fueron muy bajas, detecté comportamientos 
como canto e incluso amplexos durante noches luminosas. Planteo que el porcentaje de 
iluminación lunar podría influir en el comportamiento reproductivo de ambas especie, junto 
a otras condiciones como la humedad.  Así en estos dos modelos usé a sitio (bosque o 
tacotal) y al DAP como posibles covariables que explicaran la ocupación de las especies en 
los sitios muestreados. Anteriormente expuse por qué no usé la temperatura en ninguno de 
estos cuatro modelos. La detección podría verse influenciada por la humedad relativa (HR), 
porcentaje de iluminación lunar (PIL) e incluso por el sitio debido a características no 
cuantificadas en este estudio.  
Pristimantis cruentus. El modelo que mejor explicó la presencia de la especie en 
las áreas estudiadas tiene al diámetro de los árboles a la altura del pecho (DAP) como factor 
responsable de su ocupación (Cuadro 8). Dicha opción explica el 67% de la variación en la 
ocupación y detección. Además este modelo define a la iluminación lunar como una 
variable que interfiere en la detección de la rana. La ocupación de esta especie en la parcela 
parece limitarse a sitios que tienen un promedio de DAP de sus árboles mayor a 50 cm 
(Cuadros 4 y 10).Esto la limita a ciertas parcelas con mayor grado de madurez del bosque, 
explicando su ausencia del tacotal (Figura 10c). Sin embargo, su probabilidad de detección 
promedio es baja (0.17±0.060), pese a aumentar significativamente con la luna llena (Figura 
11a y d). 
  En zonas bajas, P. cruentus, utiliza tacotales de una edad similar al estudiado (Hilje y 
Aide 2012), además del bosque, por ende en esta zona de vida podría tener distinto uso y 
requerimientos de hábitat. Por ellos recomiendo realizar un esfuerzo aun mayor para 
descartar la presencia de esta especie en el crecimiento secundario. Soportando esta 





Bolaños, com. Pers.), por lo que lo asumo que la misma podría variar en usos o 
requerimientos de hábitat acorde a su nicho, comportamiento y biogeografía; incluso como 
ecomorfos (Knox et al. 2001).  
Pristimantis caryophyllaceus. La ocupación de esta especie se explicó mejor por 
el modelo que asume al DAP de los árboles como factor determinante en la selección del 
hábitat y ocupación de la especie, al igual que se observó con P. cruentus (Cuadro 9). La 
ocupación fue total en sitios donde el promedio de DAP excede los 50 cm (Cuadros 4 y 10). 
Por otro lado, el modelo más parsimonioso que explica la detección de esta rana asume a la 
humedad relativa como relevante para su detección.  
Debido a que el modelo escogido explica el 28% de la variación, los dos modelos 
que le siguen en parsimonia también son robustos e incluyen al porcentaje de iluminación 
lunar en la detección (Cuadro 9). No obstante, por los pocos registros de la especie no 
observé un patrón claro al respecto como sucedió con P. cruentus, pero no descarto que una 
muestra mayor indique lo contrario. Con lo acontecido en este estudio se puede inferir que 
la especie es activa durante los meses  de mayor humedad relativa de la primera mitad del 
año, de abril a junio (Figuras 10c).  
Así el porcentaje de detección del modelo más parsimonioso fue muy bajo e igual 
para los sitios donde P. caryophyllaceus estuvo presente: 0.071± 0.030. Pese a lo reportado, 
Pounds et al. (2004) describen un decline de esta especie en zonas bajas de Costa Rica y 
Panamá, y la definen como común en zonas altas (Savage 2002, Pounds et al. 2004). Sin 
embargo, basado en la evidencia encontrada, P. caryophyllaceus es una especie más bien poco 
frecuente de observar y con bajas densidades en el área de Río Macho. Es requerido un 
mayor esfuerzo en aumentar la cantidad de sitios y el periódo de muestreo, para poder 
profundizar aun más en la biología de esta especie en zonas de elevación intermedia. 
Uso de sustratos y estratos boscosos. Ambos Pristimantis utilizaron distintos estratos 
del bosque para cantar y aparearse (Cuadro 11). Durante la noche observé P. cruentus 





en troncos cubiertos de musgo de los árboles altos. A su vez P. caryophyllaceus usó más bien 
vegetación baja, sobre todo cerca de troncos de árboles, gruesos para cantar. Durante el día 
capturé individuos en la hojarasca pero ninguna de las dos especies fue frecuente, siendo 
fundamentalmente nocturnos y semiarborícolas. El bosque tiene un mayor desarrollo de los 
estratos que el tacotal, lo cual podría explicar porque el género prefirió el ambiente maduro 
a la regeneración.  
Biomasa, densidad y porcentaje de sexos. Debido a la baja detección de estas 
especies, así como sus requerimientos boscosos, no se estimaron estos parámetros pues no 
son homogéneos en parcela de bosque.  
Actividad de canto y fenología. P. cruentus estuvo activa durante bastantes meses 
del año, al menos de abril a diciembre, mientras que P. caryophyllaceus lo fue de abril a junio 
(Figura 10c).  
La detección de P. cruentus es principalmente visual (Cuadro 4), e incluso Savage 
(2002) la reporta como muda, pero logré observar un individuo cantando activamente. Lo 
anterior rechaza su supuesta incapacidad de emitir cantos, pero la ausencia de la descripción 
del mismo se justifica por lo complicado de triangular a machos cantando entre la 
vegetación y a lo esporádico de las llamadas.  
En el caso de P. caryophyllaceus, también capturé individuos triangulándolos por el 
canto, e incluso algunos los detecté sólo de esta manera (Cuadro 3). Los machos cantaron a 
una humedad relativa entre 90-100% y una temperatura cercana a los 19 C. Sin embargo su 
canto todavía permanece sin describir (Savage 2002), por las mismas razones expuestas 
anteriormente con P. cruentus. Ambas especies requieren estudios dirigidos a comprender su 






Rana hojarasquera de Underwood (Craugastor underwoodi)  
Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. Esta especie se considera 
diurna (Savage 2002), aunque la detecté vocalizando algunas noches. No obstante el 
modelaje de ocupación lo realicé para el día, porque hubo más capturas y su forma de 
detección fue principalmente visual (Cuadro 3). Incluí al sitio (bosque /tacotal) como un 
factor que podría influir en el porcentaje de ocupación e incluso detección. Debido a que el 
ACC determinó una relación de esta especie con el DAP y la humedad relativa durante el 
día, incluí dichas covariables en el modelaje tanto de ocupación como de detección. 
También usé al peso seco de la hojarasca (PSH) de los sitios como posible factor de 
ocupación y detección por considerarse relevante en la biología de este subgrupo de 
Craugastor (Lieberman 1986, Savage 2002). Adicionalmente la temperatura la incluí como 
una covariable de detección por la diferencia significativa que se encontró entre el bosque y 
tacotal durante el día.  
El modelo más parsimonioso asumió una ocupación y detección constante, sin una 
influencia significativa de las variables cuantificadas. No obstante dicho modelo sólo explica 
el 32% de la variación. Además los otros modelos que incluyeron al PSH y TE también 
fueron robustos, explicando el 21% y 14% de la variación respectivamente, pero al parecer 
no son los factores determinantes en la detección de esta rana. No se puede descartar, sin 
embargo, alguna relación indirecta de estas covariables con dicho parámetro (Cuadro 12).  
Según el primer modelo, la ocupación de C. underwoodi en Río Macho fue de 0.92±0.10 
(0.40-0.99). A su vez la probabilidad de detección para esta especie en ambas coberturas fue 
de 0.45±0.044 (0.34-0.55). Esto implica que es una especie relativamente fácil de encontrar 
en la hojarasca del bosque con distintos tipos de perturbación, al igual que su homóloga C. 
bransfordii de zonas bajas del Caribe (Hilje 2004, Hilje y Aide, 2012, Folt y Reider 2013).  
Uso de estratos y sustratos boscosos. La especie fue exclusiva del mantillo en el 
bosque, común en ambas coberturas (Figura 10d), aunque apreció en áreas de micro 





Biomasa, densidad y porcentaje de sexos. Al estimar la cantidad de individuos 
que podría haber por hectárea encontré una mayor cantidad de machos, seguidos por 
juveniles y hembras respectivamente (Cuadro 13). El porcentaje de machos con respecto a 
las hembras fue más de 2:1. Hubo capturas similares durante el año tanto de adultos como 
juveniles, a excepción del mes de mayo cuando capturé más del doble de machos que el 
promedio (Figura 12a). Sin embargo, la biomasa dominante en una hectárea fue derivada de 
las hembras pues tienen una talla considerablemente mayor (Cuadro 13). La biomasa 
aportada por C. underwoodi, por hectárea, es mucho menor a la que presentaron sólo los 
machos de D. diastema, por ejemplo.  
Hubo 0.74 ranas por cuadrícula en promedio, e incluso nunca se encontraron más 
de tres animales por cuadrícula, lo cual se podría considerar como una baja densidad. Sin 
embargo hubieron más capturas en el bosque que en el tacotal Lo anterior contrasta con  la 
densidad histórica reportada para C. bransfordii en La Selva (7.18-7.41 ranas/ha) en los 70’s 
(Liberman 1986, Whitfield et al. 2007), por ejemplo. Liberman capturó 693 C. bransfordii en 
5760 m2 de La Selva, mientras que apenas detecté 89 C. underwoodi en 66.3 % más área 
muestreada de Río Macho, cerca de un 172 % menos individuos capturados. No obstante, 
se sabe que la cantidad de anuros en La Selva ha disminuido considerable, la densidad actual 
de C. bransfordii según Whitfield et al. (2007) sería muchísimo más baja. Se debe considerar 
que se carece de datos como los de Whitfield et al. (2007) para comparar con algún bosque 
montano bajo, y que La Selva y Río Macho son distintos biogeográficamente (Savage 2002). 
Aun así, basado en dichos estudios históricos, se asume que las densidades de ranas del 
grupo C. bransfordi en Río Macho debieron ser mucho mayores durante el pasado a las 
reportadas en este estudio. Incluso otra especie simpátrica a esa altitud  como C. podiciferus 
(Savage 2002) desapareció en las parcelas estudiadas.  
Respecto a lo anterior me parece relevante destacar que podía  encontrar C. 
podiciferus en la parcela de bosque maduro de forma simpátrica con C. underwoodi, unos años 
antes de llevar a cabo este estudio. Actualmente a C. podiciferus sólo la he observado en áreas 





desplazamiento de esta especie por parte de C. underwoodi. A su vez C. underwoodi 
actualmente es simpátrica a C. podiciferus en las zonas altas de la estación (1900-1950 
m.s.n.m.), aunque unos años atrás en esas áreas sólo encontré C. podiciferus (obs. Pers.). 
Lastimosamente no capturé la simpatría de ambas especies a tiempo en el área muestreada. 
Sin embargo hay registro de situaciones similares con un cambio muy rápido en la 
composición de comunidades de bosques de elevación intermedia en otras partes del 
trópico, achacadas al cambio climático (Bickford et al. 2010). 
Actividad de canto y fenología. Las capturas de individuos juveniles indican que 
la reproducción de esta especie se da durante todo el año. Aunque Donnelly (1999) reportó 
una mayor cantidad de C. bransfordii capturados en época seca en La Selva, su especie 
homóloga no parece seguir dicho patrón en Río Macho. Además Donnelly (1999) encontró 
que más de un 50% de sus capturas fueron juveniles, mientras que este estudio mostró que 
más de un 50% de las capturas fueron machos adultos. A pesar que las metodologías de 
clasificación de sexos y estadios entre ambos estudios difieren,  es posible que la franja 
altitudinal interfiera en la fenología reproductiva de la especie de Río Macho. Hay 
diferencias importantes en la temperatura promedio del ambiente, humedad acumulada en 
el mantillo o tasa de descomposición de la hojarasca del bosque montano con respecto a 
bosques húmedos de bajura (Barrientos 2012).  
  Por otra parte, el canto de C. underwoodi permanece sin describir (Savage 2002). 
Curiosamente observé machos cantando activamente durante abril, mayo y agosto (Figura 
12b). La mayoría de estos machos estaban en zonas relativamente abiertas del tacotal, entre 
gramíneas rodeadas de árboles delgados, pero también hubo algunos registros en la 
hojarasca boscosa. No encontré ninguna relación estricta entre la humedad relativa, 
temperatura o actividad lunar; pero no puedo descartar una sinergia de factores que 







Este grupo incluye a todas las especies de lagartijas del género Anolis (=Norops) 
detectadas dentro de las parcelas.  
Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. A pesar de ser un grupo 
bien representado en Río Macho, estos reptiles fueron poco abundantes. Además, aunque 
son activas durante el día (Savage 2002), la mayoría de especies e individuos los detecté 
durante la noche mientras dormían o escapaban por la perturbación propia del muestreo. 
No asumí entonces que la temperatura o humedad influyeran significativamente en su 
detección, como lo apuntan Ryan y Poe (2014). Por ende estos modelos van solamente 
dirigidos a contestar  que porcentaje del área estudiada es usada por las especies, y si existía 
una diferencia en la probabilidad de detección en función del sitio estudiado. Únicamente 
usé la variable sitio (bosque/ tacotal) para el modelaje de ocurrencia durante la noche en 
ocupación y detección para las especies A. capito, A. altae, A. intermedius, A. tropidolepis y A. 
woodi. La preferencia en el modelaje nocturno en estas cinco especies se debe a que duermen 
en el sotobosque, siendo la búsqueda de individuos dormidos la mejor técnica para 
muestrear estos animales (Ryan y Poe 2014). Sin embargo la última especie, A. humilis,  
requierió un tratamiento distinto pues aunque apliqué el mismo modelaje se usaron los 
datos de presencia durante el día. Lo anterior justificado por sus hábitos fundamentalmente 
diurnos y ser activa en el suelo (Savage 2002).  
Lagartija camaleón (Anolis capito) 
El modelo más parsimonioso asumió una ocupación y detección constante de esta 
especie en los sitios estudiados (Cuadro 14). Dicho modelo explicó el 53% de la variación. 
La ocupación de A. capito fue alta, equivalente a la totalidad del área en la zona muestreada 
1.0±0.0 (i.c.= 0.0-1.0). En contraste  la probabilidad de detección fue baja, en todos los 





(2002) y Köhler (2003) limitan esta lagartijas a  franjas altitudinales inferiores, estuvo muy 
bien distribuida a 1700 m.s.n.m. Esto implica una proliferación de esta especie en zonas 
donde antes no se suponía común.   
Lagartija anolina de altura (Anolis altae) 
Escogí el modelo que presentó una ocupación y detección constante de esta especie 
en los sitios estudiados (Cuadro 15) y explica el 45% de la variación. Según lo anterior la 
ocupación del área por este reptil fue intermedia, en promedio 0.40±0.31 (i.c. = 0.05-0.89). 
No así la probabilidad de detectarla en los sitios muestreados, pues rondó valores menores 
al 10% ((0.090±0.079) (i.c.= 0.014-0.396). Aunque Savage (2002) la definió como poco 
común en su distribución, se puede decir que no es rara en Río Macho, incluso es más 
fácilmente observable en áreas abiertas que dentro del bosque. Así, según el segundo 
modelo que también se consideraría robusto (Cuadro 15),  la ocupación en el bosque sería 
30% menor a la del tacotal (0.57±0.50).  Se requiere una muestra mayor para clarificar si 
realmente la ocupación en el área por esta especie es homogénea.  
Lagartija anolina intermedia (Anolis intermedius)  
La ocupación según el sitio y la detección constante fue el modelo más 
parsimonioso para este reptil, explicando un 39% de la variación (Cuadro 16). Según dicho 
modelo la ocupación fue intermedia en el bosque ((0.53±0.42)( i.c. = 0.037-0.97)) y nula en 
el tacotal. A su vez la probabilidad de detectarla fue menor al 10% ((0.093±0.083)(i.c. = 
0.015- 0.41)). Sin embargo, dado que esta especie puede ocupar fácilmente áreas muy 
perturbadas como pastizales o jardines (Savage 2002), me pareció más lógico un segundo 
modelo que asume una ocupación y detección constante en Río Macho (a pesar de explicar 
sólo el 24% de la variación) (Cuadro 16). Según esa propuesta la ocupación del área es 
menor a la estimada anteriormente ((0.29±0.26) (i.c.= 0.032-0.83)), pero con una 
probabilidad de detección bastante similar ((0.090±0.078) (i.c.= 0.013-0.40). Lo bajo de 
ambos parámetros explicaría por qué no se encontró en el tacotal, aunque es muy probable 





que sea utilizado por la lagartija. Es requerido más muestreo para descartar su ausencia de la 
cobertura con bosque inmaduro.  
Lagartija anolina de quebrada (Anolis tropidolepis)  
El modelo más parsimonioso para A. tropidolepis asumió una ocupación distinta 
según el sitio y una probabilidad de detección constante, y explicó un 48 % de la variación 
(Cuadro 17).  Su porcentaje de ocupación fue intermedio en el bosque ((0.053±0.043) (c.i. = 
0.037-0.97) y nulo en el tacotal. La probabilidad de detección promedio es baja, menor al 
10% ((0.093±0.082) (c.i.= 0.015-0.41)). Sin embargo, esta especie puede encontrarse en 
áreas perturbadas como bordes de bosque, crecimientos secundarios e incluso pastizales en 
toda su distribución en el país (Savage 2002). Por ello justifico el uso del segundo modelo, 
más conservador y que explicó el 29% de la variación,  pues asume una ocupación y 
detección homogénea de la especies en el área de estudio (Cuadro 17). Así su porcentaje de 
ocupación fue más bajo en este modelo ((0.29±0.26) (i.c.= 0.032-0.83)), pero con una 
probabilidad de detección bastante similar ((0.090±0.078) (i.c.= 0.013-0.40). Estos 
resultados son similares a los obtenidos para A. intermedius, siendo de nuevo la baja 
detección la posible causante de la subestimación de la ocupación en el tacotal. Es entonces 
además requerido más muestreo para poder determinar su presencia en la regeneración 
secundaria.  
Lagartija anolina de hojarasca (Anolis humilis)  
El modelo más parsimonioso para esta especie presentó una ocupación homogénea 
del área y una leve influencia del sitio en la detección. Esto, sin embargo, explicaría sólo el 
37% de la variación. Además parece ser una influencia mínima la del sitio si se compara con 
el segundo modelo más robusto, que incluso la omite, y explica un 32% de la variación 
(Cuadro 18). No obstante, según el primer modelo la ocupación de la especie ronda el 40% 
del área ((0.41±0.25) (c.i.= 0.086-0.83). Además su probabilidad de detección es muy baja 
en el bosque ((0.040±0.044) (c.i. = 0.036-0.30)) pero cuatro veces más alta en el tacotal 





Lo anterior concuerda con lo reportado por Liberman (1986) y Savage (2002) sobre 
la mayor abundancia de la especie en plantaciones o zonas alteradas con hojarasca profunda 
que en el bosque primario. Aunque no encontré diferencias en la profundidad del mantillo 
entre coberturas, Barrientos (2012) si detectó mayor profundidad de hojarasca en el tacotal 
estudiado con respecto al bosque. Así, aunque es una especie bien distribuida en Río 
Macho, su detección se ve afectada negativamente por una menor densidad en bosque 
pristino.  
Lagartija anolina ojiazul (Anolis woodi)  
El modelo más parsimonioso para este reptil presentó una ocupación homogénea 
en el área y en su detección, aunque el sitio podría influir en ambos parámetros (Cuadro 19). 
Dicho modelo, asume una ocupación total del área (100%) por parte del Anolis, pero apenas 
explica el 34% de la variación. El sitio podría ser de alguna forma distinto en la ocupación o 
detección según los modelos que le siguen en parsimonia (Cuadro 19). Sin embargo, en esos 
modelos, es claro en que la probabilidad de detección en esa área es incluso menor al 1% 
(0.0088±0.0080) (c.i. = 0.0012-0.060), y esto explicaría la muy baja captura de este 
escamado en Río Macho.  
Según Savage (2002) es una lagartija que habita zonas arboladas y perturbadas, lo 
que permite extrapolar un uso amplio del área estudiada, aunque es probable una 
sobreestimación de su ocupación en este caso. Además ese autor indica que puede estar a 
más de cuatro metros de altura en los árboles, lo cual limita su detección por la metodología 
empleada. Por ende también es necesario un mayor muestreo para obtener una estimación 
más precisa del área realmente ocupada por A. woodi, que no se considera una buena especie 
para monitorear.  
Uso de sustratos y estratos boscosos. Las distintas especies que observé en Río 
Macho usaron fundamentalmente el suelo, estrato arbustivo y sotobosque. Por ejemplo a A. 
humilis, A. intermedius y A. tropidolepis los ubiqué principalmente en hojarasca o vegetación 





árboles, aunque a veces en sus bases, incluso a más de metro y medio de altura (Cuadros 20 
y 21). Agrego que A. microtus  es una especie que esperaba en el sitio (Savage 2002, Köhler 
2003), pero desafortunadamente no la detecté, pues tiene como hábitat el dosel por lo que 
la metodología utilizada es ineficiente para detectarla.  
Por su parte, el uso de hojarasca y vegetación baja fue diurna por parte de A. capito  
posiblemente para forrajear (Savage 2002), mientras que en la noche perchaba más alto para 
dormir. Según las observaciones de campo se concluye una conducta similar en A. altae y A. 
woodi. En el caso de A. tropidolepis y A. intermedius mantienen un uso del hábitat similar, y 
duermen en arbustos no muy altos, pero en el día utilizan áreas cercanas al suelo para 
forrajear. Solamente A. humilis está limitado al suelo y vegetación muy baja, tanto de día 
como de noche.  
Los resultados fueron acordes a lo reportado por Savage (2002) para el 
comportamiento de la mayoría de especies de Anolis detectados. Se conoce en la Amazonia, 
por ejemplo, que las lagartijas de bosque están más relacionadas a variables del hábitat que a 
su cercanía filogenética (Garda et al. 2013), lo cual fue claro con el grupo de Anolis que 
estudié en Río Macho.  
Biomasa, densidad y porcentaje de sexos. Las densidades de Anolis en Río 
Macho fueron menores a un individuo por cada 100 m2 en las áreas estudiadas para todas 
las especies (Cuadro 21). La captura de organismos varió considerablemente entre 
muestreos, reflejándose en la estimación de este parámetro. Sin embargo, en el caso de A. 
capito la densidad estimada en Río Macho fue levemente más alta que la reportada para La 
Selva en los años 70’s (0.070-0.080 individuos / 100m2), e incluso se sabe que 
paulatinamente ha disminuido desde esa época en esa estación (Whitfield et al. 2007) 
(Cuadro 21). Pero en este estudio A. capito fue el reptil que más observé en las parcelas, 
aunque se supone no ser típico de zonas altas (Köhler 2003). Planteo la hipótesis de que 
esto podría tratarse de una colonización hacia pisos altitudinales superiores en las últimas 





La expansión altitudinal de A. capito podría ser causada por cambio climático, como lo han 
descrito Bickford et al. (2010) en especies asiáticas.  
A pesar de lo acontecido con A. capito, las demás especies de Río Macho 
presentaron densidades significativamente menores (Cuadro 21). Anterior a este trabajo no 
existían datos de densidades similares para A. altae, A. intermedius, A. tropidolepis y A. woodi. 
La única especie que había sido ampliamente estudiada fue A. humilis en La Selva 
(Lieberman 1986, Savage 2002, Whitfield et al. 2007).  Según esos estudios la densidad de 
esta especie variaba entre 212-350 individuos por hectárea en bosque y entre 500-1000 en 
una hectárea de cultivo de cacao en los 70’s. Estas estimaciones son muy superiores a lo que 
observé en Río Macho, donde apenas habría unos seis individuos por hectárea, lo cual es 
menor a lo que esperaba (Cuadro 21). Sin embargo una densidad histórica para esta especie 
en bosque montano de bajura tampoco existe, pues la biogeografía del país las zonas bajas 
son ya de por sí mucho más diversas en herpetofauna (Savage 2002), tornando en imprecisa 
cualquier comparación entre La Selva y Río Macho.  
En cuanto a la biomasa la especie que más aportó fue A. capito (83.85±102.48 g/ 
ha), seguida por A. intermedius (19.95±26.60 g/ha). Las otras especies, en promedio, apenas 
superaron los diez gramos por hectárea en el siguiente orden: A. tropidolepis (11.70±19.50 
g/ha), A. altae (9.08±12.10 g/ha), A. humilis (8.15±4.07 g/ha) y A. woodi (4.5±13.50 g/ha). 
Resalto que en algunas especies el promedio es menor a su desviación estándar, indicando 
una baja muestra o la presencia de individuos machos adultos que difieren 
considerablemente en talla y peso respecto a las hembras. También en otros casos como el 
A. woodi no se detectaron machos adultos, que son más grandes que las hembras (Savage 
2002).  La baja detección, densidad y capturas de ambos sexos en todas las especies me 
imposibilita calcular un porcentaje de sexos. De nuevo el uso de una muestra mayor es la 
única solución para aumentar la exactitud de estas estimaciones, aunque a pesar del enorme 






Modelaje de ocupación y probabilidad de detección. A priori se conoce que la 
metodología de muestreo cuadrático es ineficiente para detectar serpientes porque suelen 
huir de las parcelas (Lieberman 1986,  Marsh y Haywood 2009). No obstante logré modelar 
la ocurrencia, de la misma forma que hice con los distintos Anolis, para la culebra D. 
paucicarinatum.  Solamente tomé en cuenta el sitio (bosque maduro/tacotal) como factor que 
pudiese influir en la ocupación o detección de la especie durante la noche.  
Corredora de bosque nuboso (Dendrophidion paucicarinatum) 
El modelo más parsimonioso tuvo una ocupación y detección homogénea de la 
especie en el área evaluada, y explicó un 43% de la variación (Cuadro 23). La ocupación 
estimada por este modelo es de 100%. Sin embargo, debido a la ausencia de más datos  y a 
la muy baja detección presentada ((0.0088±0.0080 (i.c.= 0.0012-0.060)), se desconoce 
realmente su uso del crecimiento secundario joven. La literatura la señala como una especie 
común en el bosque montano bajo (Savage 2002, Solórzano 2004), por lo que una amplia 
ocupación no sería tampoco inesperada.  
Además aunque esta serpiente se observa en Río Macho frecuentemente en horas de 
luz concordando con lo reportado de su actividad diurna (Solórzano 2004), el organismo 
que encontré estaba forrajeando activamente durante la noche muy bajo en la vegetación. 
Poca información sobre su historia natural pudo ser acuñada en este estudio, por lo que se 
recomienda usar métodos como el transecto lineal para detectarla con más facilidad en 
futuros muestreos.  
Conclusiones 
Metodológicas. Con respeto a los análisis empleados encontré ventajas y 
desventajas, al comparar el uso de modelos de ocurrencia contra pruebas que se basan en la 
ordenación como el ACC. Por ejemplo, el ACC relaciona especies con variables a veces por 





cuando se intenta relacionar sitios contra especies y variables dichas variables en el ACC 
deben ser relativas a los sitios. Por ende no es sencillo empatar variables, como la 
iluminación lunar, que abarcan a la vez todos los sitios pero en distintas situaciones 
temporales. No obstante, este método fue bastante bueno para organizar especies 
dependientes de bosque  maduro, aunque excluye a sitios que las especies podrían usar de 
forma precaria.  
Por otra parte los modelos de ocurrencia brindaron información muy relevante en la 
biología de las especies, así como una evaluación más detallada de su hábitat de lo que el 
ACC logró. También permitieron diferenciar ocupación y detección como dos variables 
completamente distintas. Sin embargo podrían subestimar o sobrestimar la ocupación de 
una especie cuando hay pocos datos disponibles por una detección compleja de la misma. 
Además ciertas metodologías, como el muestreo cuadrático convencional que se ha usado 
para herpetofauna, implican esfuerzos demasiado extensivos para aumentar el tamaño de la 
muestra (espacial y temporalmente) cuando las especies son esquivas. Fortalecer el modelo, 
usando muestreo por cuadrículas, implicaría por ende una gran inversión de recursos y 
tiempo en el campo incluso mayor a las realizadas en este estudio o en el pasado.  
Es probable que los transectos con banda definida sean más efectivos para 
encontrar reptiles semiarborícolas (e incluso serpientes hojarasqueras) durante el día que las 
cuadrículas pues han dado buenos resultados en zonas bajas del Neotrópico (Lieberman 
1986, Pearman 1997, Doan 2003). Aun así las cuadrículas permitieron una mejor evaluación 
del microhábitat de especies terrestres como ranas y lagartijas hojarasqueras (Doan 2003, 
Bell y Donnelly 2006). La exploración del dosel será fundamental para comprender lo que 
realmente sucede con ciertas especies arborícolas. 
Aunque se han realizado estudios en zonas bajas Neotropicales que relacionan muy 
bien el hábitat de reptiles o anfibios con variables de su hábitat usando métodos de alta 
eficiencia de capturas como las trampas de caída (e.g. Garda et al. 2013), no recomiendo su 
uso en el bosque montano de Costa Rica por las bajas densidades de organismos que 





para cuantificar su relación con variables ambientales serían riesgosos para ciertas 
poblaciones de herpetofauna costarricense actualmente.  
Ecológicas. El estudio reafirma la hipótesis de que el bosque maduro es más 
diverso en herpetofauna que el crecimiento secundario en esta zona de vida, tal como otros 
autores lo expusieron en sus estudios de bosque tropical de menor altitud, e incluso en 
bosques templados y subtropicales (Gardner et al. 2007, Dent y Wright 2009). Sin embargo 
también observé, en comparación al pasado, que la riqueza de herpetofauna del bosque 
maduro asemeja más bien a un tacotal a esta altitud pues apenas detecté leves diferencias en 
el ensamble. Confirmo que la zona no se ha recuperado del decline de poblaciones de 
anfibios que ha sufrido el país, aunque otros sectores relativamente cercanos muestran 
signos de mejoría con la presencia de especies consideradas extintas (Zumbado-Ulate et al. 
2011, Abarca 2012).  
Inclusive, por distribución histórica, ordenes y géneros ausentes en este estudio 
deberían estar en el área de Río Macho (Savage 2002), pero en sus condiciones 
poblacionales actuales se necesitaría una metodología más invasiva para poder localizarlas 
entre musgos y bromelias. La principal causa es que las densidades históricas en ciertos 
lugares del país al parecer han disminuido, por ejemplo las salamandras (Parra-Olea et al. 
1999). 
Por ende un tacotal, aunque no puede igualar la calidad de hábitat que el bosque 
ofrece a la mayoría de especies, es importante por mantener poblaciones de la mayoría de 
herpetofauna detectada. Existen varios procesos convergentes que influyen actualmente al 
ensamble de herpetofauna de Río Macho como ausencia de especies por extinción local 
(Stuart et al. 2004), colonización de otras especies por cambio climático, desplazamiento de 
especies a pisos altitudinales superiores o extinción de las mismas (Bickford et al. 2010), y 
posiblemente la futura recolonización de especies “Lázaro” desde sitio aledaños (Zumbado-
Ulate et al. 2011, Abarca 2012). Múltiples especies podrían colonizar o recolonizar parches 
boscosos sirviéndose de áreas en regeneración para moverse o establecerse. Recomiendo el 





complementarias, para detectar la influencia real de estos procesos en la comunidad de 







Cuadro 1. Lista de herpetofauna registrada en Estación de Biología Tropical y Acuicultura Río Macho 
____________________________________________________________________ 
CLASE AMPHIBIA Linné, 1758 
  ORDEN ANURA Hogg, 1939 
    FAMILIA BUFONIDAE  J. E. Gray, 1825 
Incilius coniferus (Cope, 1862) 
Incilius epioticus (Cope 1875) 
    FAMILIA CENTROLENIDAE Taylor, 1951 
Espadarana prosoblepon  (Boettger, 1892) 
    FAMILIA CRAUGASTORIDAE  Hedges, Duellman & 
Heinicke, 2008 
      SUBFAMILIA CRAUGASTORINAE 
Craugastor podiciferus  (Cope, 1875) 
Craugastor underwoodi  (Boulenger, 1896)* 
      SUBFAMILIA STRABOMANTINAE 
Pristimantis caryophyllaceus  (Barbour, 1928)* 
Pristimantis cruentus  (W. Peters, 1873)* 
    FAMILIA  ELEUTHERODACTYLIDAE  Lutz, 1954  
Diasporus diastema  (Cope, 1875)* 
    FAMILIA  HYLIDAE  Rafinesque, 1815 
      SUBFAMILIA  HYLINAE  Rafinesque, 1815 
Isthmohyla pseudopuma  (Günther, 1901)* 
Isthmohyla zeteki  (Gaige, 1929)* 
    FAMILIA  RANIDAE  Rafinesque, 1814 
Lithobates taylori  (H. M. Smith, 1959) 
CLASE REPTILIA Laurenti, 1768 
  ORDEN  SQUAMATA  Oppel, 1811 
   SUBORDEN  SAURIA  Macartney, 1802 
    FAMILIA  PHRYNOSOMATIDAE  Fitzinger, 1843 
Sceloporus malachiticus  Cope, 1864 
    FAMILIA DACTYLOIDAE  
Anolis altae  (Dunn, 1930)* 
Anolis capito  (W. Peters, 1863)* 
Anolis humilis  (W. Peters, 1863)* 
Anolis intermedius  (W. Peters, 1863)* 
Anolis limifrons (Cope 1862) 
Anolis tropidolepis  (Boulenger, 1885)* 
Anolis woodi  (Dunn, 1940)* 
   SUBORDEN  SERPENTES  Linné, 1758 





Dendrophidion paucicarinatum  (Cope, 1894)* 
    FAMILIA  DIPSADIDAE  Bonaparte, 1838 
      SUBFAMILIA  DIPSADINAE  Bonaparte, 1838 
Geophis brachycephalus (Cope, 1871) 
Imantodes cenchoa  (Linné, 1758) 
Rhadinaea serperaster  (Günther, 1858) 
      SUBFAMILIA  XENODONTINAE  Bonaparte, 1845  
Erythrolamprus epinephelus  Cope, 1862 
    FAMILIA  VIPERIDAE  Oppel, "1810", 1811 
Bothriechis lateralis  W. Peters, 1862 
* Especies presentes en las parcelas estudiadas. 
 
Cuadro 2.  Especies de herpetofauna detectadas en ambas coberturas durante el día o la noche. 
Especies Bosque Tacotal 
  Día Noche Total Día Noche Total 
Amphibia 54 376 430 20 135 155 
Craugastoridae 41 29 70 20 16 36 
Craugastor underwoodi 40 13 53 20 16 36 
Pristimantis caryophyllaceus 1 5 6 
   Pristimantis cruentus 
 
11 11 
   Eleutherodactylidae 11 272 283 
 
112 112 
Diasporus diastema 11 272 283 
 
112 112 
Hylidae 2 75 77 
 
7 7 
Isthmohyla zeteki 2 75 77 
 
7 7 




   Dendrophidion paucicarinatum 
 
1 1 
   Dactyloidae 2 10 12 9 7 16 
Anolis altae 
  
  1 2 3 
Anolis capito 1 3 4 4 3 7 




   Anolis tropidolepis 
 
3 3 












Cuadro 3. Cantidad y forma de detección de la herpetofauna en las parcelas durante los muestreos 
Especies / Detección Canto Captura Escapada Total 
Bosque     
Anolis capito 0 4 0 4 
Anolis humilis 0 2 0 2 
Anolis intermedius 0 3 0 3 
Anolis tropidolepis 0 3 0 3 
Craugastor underwoodi 7 36 10 53 
Dendrophidion paucicarinatum 0 1 0 1 
Diasporus diastema 276 7 0 283 
Isthmohyla zeteki 77 0 0 77 
Pristimantis caryophyllaceus 3 3 0 6 
Pristimantis cruentus 1 10 0 11 
Tacotal     
Anolis altae 0 2 1 3 
Anolis capito 0 7 0 7 
Anolis humilis 0 4 1 5 
Anolis woodi 0 1 0 1 
Craugastor underwoodi 12 17 7 36 
Diasporus diastema 110 2 0 112 
Isthmohyla zeteki 7 0 0 7 







Cuadro 4. Diversidad vegetal, diámetro a altura del pecho de los árboles y abundancia de epífitas en los sitios 
estudiados. Se incluye el promedio y desviación estándar (DE).  
 
Cuadro 5. Modelos de ocurrencia para la rana I. zeteki según el sitio (bosque maduro o tacotal) y la 
humedad relativa (HR). Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de 
detección, w el peso del modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(sitio.),p(sitio+HR.) 130.34 0.00 0.56 5 120.34 
Ψ(HR.),p(sitio.) 130.86 0.52 0.44 4 122.86 
Ψ(.),p(.) 150.02 19.68 0.00 2 146.02 
Ψ(sitio.),p(.) 150.02 19.68 0.00 2 146.02 
Ψ(sitio.),p(HR.) 150.02 19.68 0.00 2 146.02 
Ψ(sitio+HR.),p(sitio.) 150.02 19.68 0.00 2 146.02 
 
 
Parcela Sitio Riqueza  árboles Abundancia árboles DAP árboles Abundancia epífitas 
Bosque 
1 8 15 12,71 18 
2 13 22 36,04 37 
3 4 7 68,33 53 
4 6 7 70,28 35 
5 5 10 62,45 42 
6 7 13 58,44 35 
7 8 10 51,13 37 
Media 7,29 12,00 51,34 36,71 
D.E. 
2,93 5,29 20,61 10,40 
Tacotal 
8 8 31 24,61 29 
9 6 46 25,12 19 
10 2 23 4,59 186 
11 4 57 5,93 68 
12 5 50 7,07 29 
13 3 37 8,06 31 
14 6 23 4,98 42 
Media 4,86 38,14 11,48 57,71 
D.E. 



















Cuadro 6. Modelos de ocurrencia para la rana D. diastema según el sitio (bosque maduro o tacotal), la 
humedad relativa (HR) y el porcentaje de iluminación lunar (PIL). Específicamente Ψ representa el 
porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del modelo, k la cantidad de covariables 
usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(HR+PIL.) 121.31 0.00 0.50 4 113.31 
Ψ(.),p(PIL.) 121.60 0.29 0.43 3 115.60 
Ψ(.),p(HR.) 126.47 5.16 0.04 3 120.47 
Ψ(sitio.),p(HR.) 128.47 7.16 0.01 4 120.47 
Ψ(sitio.),p(sitio+HR.) 129.14 7.83 0.01 5 119.14 
Ψ(sitio+HR.),p(HR.) 130.47 9.16 0.01 5 120.47 
Ψ(HR.),p(sitio.) 142.11 20.80 0.00 4 134.11 











Bosque Tacotal   
Sustrato / Sexo Hembra Juvenil Macho Hembra Macho Total 










Hojarasca  2 
    
2 













Cuadro 8. Modelos de ocurrencia para la rana P. cruentus según el sitio (bosque maduro o tacotal),  
diámetro de los árboles a la altura del pecho (DAP), la humedad relativa (HR), el porcentaje de iluminación 
lunar (PIL). Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el 
peso del modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(DAP.),p(PIL.) 57.82 0.00 0.67 4 49.82 
Ψ(sitio.),p(PIL.) 60.77 2.95 0.15 4 52.77 
Ψ(DAP.),p(HR+PIL.) 61.65 3.83 0.10 4 53.65 
Ψ(sitio.),p(.) 63.03 5.21 0.05 3 57.03 
Ψ(sitio.),p(HR.) 64.58 6.76 0.02 4 56.58 
Ψ(.),p(.) 69.26 11.44 0.00 2 65.26 
Ψ(HR.),p(sitio.) 69.77 11.95 0.00 3 63.77 
Ψ(.),p(HR.) 71.07 13.25 0.00 3 65.07 
 
Cuadro 9. Modelos de ocurrencia para la rana P. caryophyllaceus según el sitio (bosque maduro o 
tacotal),  diámetro de los árboles a la altura del pecho (DAP), la humedad relativa (HR), el porcentaje de 
iluminación lunar (PIL). Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de 
detección, w el peso del modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(DAP.),p(HR.) 38.62 0.00 0.28 4 30.62 
Ψ(DAP.),p(HR+PIL.) 39.05 0.43 0.23 5 29.05 
Ψ(DAP.),p(PIL.) 39.36 0.74 0.20 4 31.36 
Ψ(sitio.),p(HR.) 41.03 2.41 0.09 4 33.03 
Ψ(sitio.),p(HR+PIL.) 41.44 2.82 0.07 5 31.44 
Ψ(HR.),p(sitio.) 41.98 3.36 0.05 4 33.98 
Ψ(sitio.),p(.) 42.02 3.40 0.05 3 36.02 
Ψ(sitio.),p(sitio.) 44.02 5.40 0.02 4 36.02 
Ψ(.),p(.) 45.22 6.60 0.01 2 41.22 
Ψ(DAP.),p(.) 47.22 8.60 0.00 3 41.22 
 
 








Cuadro 10.  Porcentaje de ocupación (1 = 100%) de P. cruentus (Pcr) y P. caryophyllaceus (Pca) en los 
sitios muestreados.  
Sitio Subparcelas 
Bosque 1 2 3 4 5 6 7 
Pcr 0 0 1 1 1 1 1 
Pca 0 0 1 1 1 1 1 
Tacotal 1 2 3 4 5 6 7 
Pcr 0 0 0 0 0 0 0 
Pca 0 0 0 0 0 0 0 
 
 
Cuadro 11. Uso de sustratos del género Pristimantis por especie y sexo en Río Macho 
Sustrato / especie P. caryophyllaceus P. cruentus 
 
Hembra Macho Total Hembra Macho Total 
Árbol alto 0 0 0 1 4 5 
Arbusto (<2m) 0 0 0 2 4 6 
Vegetación baja 
(<0.5m) 1 3 4 0 0 0 















Cuadro 12. Modelos de ocurrencia para la rana C.underwoodi según el sitio (bosque maduro o tacotal),  
diámetro de los árboles a la altura del pecho (DAP), la humedad relativa (HR), peso seco de la hojarasca 
(PSH) y temperatura del aire (TE). Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la 
probabilidad de detección, w el peso del modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del 
log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(.) 147.79 0.00 0.33 2 143.79 
Ψ(.),p(PSH.) 148.60 0.81 0.22 3 142.6 
Ψ(.),p(TE.) 149.54 1.75 0.14 3 143.54 
Ψ(sitio.),p(.) 149.74 1.95 0.12 3 143.74 
Ψ(sitio.),p(sitio.) 149.98 2.19 0.11 4 141.98 
Ψ(DAP.),p(.) 150.52 2.73 0.08 3 144.52 
 
 
Cuadro 13. Cantidad estimada de individuos de C. underwoodi por hectárea, promedio de peso individual según 
el sexo y biomasa total por sexo por hectárea, respectivamente, en Río Macho. 
Sexo ind. / ha 
promedio peso 
(g/ ind.) 
peso          
(g) / ha 
Hembra 13.33 ± 10.5 2.23±1.15 29.65±23.41 
Macho 40.0±27.4 0.53±0.24 21.20±14.52 
Juvenil 20.8±13.6 0.19±0.08 3.95±2.58 
Total / ha 74.13±51.5 
 
54.80±40.51 










Cuadro 14. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. capito según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(.) 44.95 0.00 0.53 2 40.95 
Ψ(.),p(sitio.) 46.88 1.93 0.20 3 40.88 
Ψ(.sitio),p(.) 46.95 2.00 0.19 3 40.95 
Ψ(sitio.),p(sitio.) 48.88 3.93 0.07 4 40.88 
 
 
Cuadro 15. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. altae según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(.) 37.69 0.00 0.45 2 33.69 
Ψ(sitio.),p(.) 39.20 1.51 0.21 3 33.20 
Ψ(.),p(sitio.) 39.29 1.60 0.20 3 33.29 




Cuadro 16. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. intermedius según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(sitio.),p(.) 29.42 0.00 0.39 3 23.42 
Ψ(.),p(.) 30.42 1.00 0.24 2 26.42 
Ψ(.),p(sitio.) 30.42 1.00 0.24 2 26.42 








Cuadro 17. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. tropidolepis según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(sitio.),p(.) 29.42 0.00 0.48 3 23.42 
Ψ(.),p(.) 30.42 1.00 0.29 2 26.42 
Ψ(sitio.),p(sitio.) 31.42 2.00 0.18 4 23.42 
Ψ(.),p(sitio.) 33.78 4.36 0.054 3 27.78 
 
 
Cuadro 18. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. humilis según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(sitio.) 41.43 0.00 0.37 3 35.43 
Ψ(.),p(.) 41.71 0.28 0.32 2 37.71 
Ψ(sitio.),p(.) 43.07 1.64 0.16 3 37.07 
Ψ(sitio.),p(sitio.) 43.12 1.69 0.16 4 35.12 
 
 
Cuadro 19. Modelos de ocurrencia para la lagartija A. woodi según el sitio (bosque maduro o tacotal). 
Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso del 
modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(.) 15.45 0.00 0.34 2 11.45 
Ψ(.),p(sitio.) 15.88 0.43 0.28 3 9.88 
Ψ(sitio.),p(.) 15.88 0.43 0.28 3 9.88 
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Cuadro 22. Cantidad promedio de individuos de Anolis por especie por 100 m2, y su desviación estándar, en 
Río Macho 
Especies ind / 100m
2
 D.E. 
A.altae 0.03 0.04 
A.capito 0.09 0.11 
A.humilis 0.06 0.03 
A.intermedius 0.03 0.04 
A.tropidolepis 0.03 0.05 
A.woodi 0.01 0.03 
 
 
Cuadro 23. Modelos de ocurrencia para la serpiente D. paucicarinatum según el sitio (bosque maduro o 
tacotal). Específicamente Ψ representa el porcentaje de ocupación, p la probabilidad de detección, w el peso 
del modelo, k la cantidad de covariables usadas y -2LogL es el doble del log-likelihood. 
Modelo AIC ΔAIC w k -2LogL 
Ψ(.),p(.) 15.45 0.00 0.4303 2 11.45 
Ψ(sitio.),p(.) 16.21 0.76 0.2942 3 10.21 
Ψ(.),p(sitio.) 17.34 1.89 0.1672 3 11.34 









Fig. 1. A) Acumulación de especies de herpetofauna durante los muestreos en bosque y tacotal. B) 










Fig. 2. A) Análisis de conglomerados de la similitud de la diversidad de árboles en las distintas subparcelas 
(exceptuando la B7)(B= Bosque, T= Tacotal). Función de vinculación simple, Bray-Curtis. B) Análisis de 
conglomerados de la similitud de la diversidad de herpetofauna observada en las distintas subparcelas 








Fig. 3. Relación entre la diversidad de especies de herpetofauna (Aa = A.altae, Ai = A.intermedius, Ah 
= A.humilis, Ac = A.capito, A.w  = A.woodi, C. underwoodi, D. diastema, D. paucicarinatum, I. zeteki, P. 
caryophyllaceus, P. cruentus) , subparcelas (B = bosque, T = tacotal) y las distintas variables ambientales 
(Te = Temperatura, HR = Humedad relativa, AA = Abundancia de árboles, RA = Riqueza de 
árboles, Aep = Abundancia de epífitas, DAP = diámetro a la altura del pecho (cm) y PSH = peso 




































































































Fig. 4. Relación entre la diversidad de especies de herpetofauna (Ah = A. humilis, Ac = A. capito, C. underwoodi, 
D.diastema, I. zeteki, P. caryophyllaceus, P. cruentus) , subparcelas (B = bosque, T = tacotal) y las distintas variables 
ambientales cuantificadas en las subparcelas (Te = Temperatura, HR = Humedad relativa, AA = Abundancia 
de árboles, RA = Riqueza de árboles, Aep = Abundancia de epìfitas, DAP = diámetro a la altura del pecho 



















































































































Fig. 5. A) Peso seco de la hojarasca (gr) en los distintos muestreos.B) Peso seco de la hojarasca (gr) 














Fig. 6. A) Temperatura del aire (C°) durante los muestreos nocturnos. B) Humedad relativa durante 
los muestreos nocturnos. C) Temperatura del aire (C°) durante los muestreos diurnos. D) Humedad relativa 











Fig. 7. Relación entre la diversidad de especies de herpetofauna ( Ac = A.capito, C. underwoodi, D. 
diastema, I. zeteki, P. caryophyllaceus, P. cruentus) y las distintas variables ambientales cuantificadas en las 
subparcelas (Te = Temperatura, HR = Humedad relativa, AA = Abundancia de árboles, RA = Riqueza de 
árboles, Aep = Abundancia de epìfitas, DAP = diámetro a la altura del pecho (cm) y PSH = peso seco de 

































Fig.8. Relación entre la diversidad de especies de herpetofauna (Cu = C. underwoodi, Dd = D. diastema 
y Ah = A. humilis) y las distintas variables ambientales cuantificadas en las subparcelas (Te = Temperatura, HR 
= Humedad relativa, AA = Abundancia de árboles, RA = Riqueza de árboles, Aep = Abundancia de epìfitas, 






























Fig. 9. Probabilidad de detección de I. zeteki y su error estándar en el bosque maduro en los distintos 









Fig. 10. Individuos detectados en las coberturas analizadas a través de los muestreos: A) I. zeteki en 
ambas coberturas durante la noche. B) D.diastema en ambas coberturas durante la noche. C) P. cruentus y P. 













Fig. 11. A) Porcentaje de la iluminación lunar durante la noche (%PIL). Probabilidad de detección y su 
error estándar de D. diastema durante la noche en Bosque (B) o Tacotal (C). D) Probabilidad de detección y 








Fig.12. A) Cantidad de individuos capturados de C. underwoodi según su sexo. .B) Cantidad de 
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A) Interior de la 
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parcela de tacotal. 
Foto J.A.Guzmán. 
 C) Dosel del 
bosque maduro a 
180°. Foto 
J.A.Guzmán. 
D) Dosel del 





























































1) Macho de C. epiotica, Río Macho (1800m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 2) Amplexo de I. coniferus, Río Macho 
(1650 m.s.n.m). Foto V.Acosta. 3) Macho de E. prosoblepon, Río Macho (1650 m.s.n.m). Foto V.Acosta. 4 y 5) 
Individuos de C. underwoodi con variación en su coloración, Río Macho (1750 m.s.n.m.). Fotos V.Acosta. 6) 
Hembra de C. podiciferus, Cerro Chompipe (2100 m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 7 y 8) Machos de P. caryophyllaceus 
en fase nocturna y diurna respectivamente, Río Macho (1750 m.s.n.m.) Fotos V.Acosta. 9) Hembra de P. 
cruentus, Río Macho (1750 m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 10) Amplexo de P. cruentus en Río Macho (1750 
m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 11 y 12) Machos de D. diastema, Río Macho (1750 m.s.n.m.). Fotos V.Acosta. 13) 
Macho de I. pseudopuma, Río Macho (1750 m.s.n.m). Foto V.Acosta. 14) Amplexo de L. taylori en Río Macho 
(1650 m.s.n.m.) Foto V.Acosta. 15) Macho de I. zeteki, Turrialba (1300 m.s.n.m.). Foto R. Pushendorf. 16) 
Macho de S. malachiticus, Río Macho (1650 m.s.n.m.) Foto V.Acosta. 17) Macho de A. altae, Río Macho (1700 
m.s.n.m.) Foto V.Acosta. 18) Macho de A. altae sobre vegetación baja, San Isidro de Heredia (1750 m.s.n.m) 
Foto V.Acosta. 19) Macho de A. capito, Río Macho (1750 m.s.n.m.) Foto V.Acosta. 20) Macho (izquierda) y 
hembra (derecha) de A. capito en Río Macho (1650 m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 21) Macho de A. humilis, Río 
Macho (1750 m.s.n.m.). Foto V.Acosta. 22) Hembra de A. humilis, Río Macho (1750 m.s.n.m.). Foto 
V.Acosta. 23) Hembra de A. intermedius, Río Macho (1750 m.s.n.m.) Foto V. Acosta. 24) Macho de A. 
tropidolepis, Río Macho (1750 m.s.n.m.). Foto V. Acosta. 25) Hembra de A. woodi, Río Macho (1650 m.s.n.m.). 
V. Acosta. 26) A. limifrons, Reserva de San Ramón (800 m.s.n.m.). Foto V. Acosta. 27) D. paucicarinatum, 
Río Macho (1750 m.s.n.m).Foto V. Acosta. 28) E. ephinephalus, Rara Avis, Heredia (700 m.s.n.m.). Foto T. 
Lenders. 29) B. lateralis, Río Macho (1650 m.s.n.m.).Foto V. Acosta. 30) G. brachycephalus, Río Macho (1650 





Anexo 3. Variables del ACC para todas las especies observadas, sitios y covariables ambientales 
cuantificadas durante la noche en Río Macho. Específicamente las covariables son abundancia de epífitas 
(Aep), temperatura (Te), humedad relativa (HR),   peso seco de la  hojarasca (PSH), riqueza de árboles 
(RA), abundancia de árboles (AA), diámetro a la altura del pecho (DAP). Las especies son A. altae (Aa), 
A.capito (Ac), A.humilis (Ah), A.intermedius (Ai), A.tropidolepis (At), A.woodi (Aw), C.underwoodi 
(Cu),D.diastema (Dd), D.paucicarinatum (Dp), I.zeteki (Iz), P.caryophyllaceus (Pca) y P.cruentus (Pcr). Los sitios 
se representan con B si son del bosque y T si son del tacotal.  
Variable / Eje Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 Eje 6 
Aep 0.85 0.12 -0.13 -0.17 0.00 -0.03 
Aa 1.55 -5.04 17.58 2.50 -1.64 -7.25 
Ac -0.12 -1.89 6.85 -1.49 0.51 9.83 
Ah 0.32 7.70 0.37 -1.04 2.97 1.36 
Ai -2.62 9.60 2.93 1.12 -3.65 -2.50 
At -2.62 9.60 2.93 1.12 -3.65 -2.50 
Aw -0.15 -0.15 -8.80 24.74 -2.83 9.44 
Cu 0.14 -2.14 0.76 2.93 -0.08 -2.32 
Dp -2.47 12.68 6.52 3.35 7.28 -4.51 
Dd -0.96 0.01 0.03 0.31 -0.02 0.32 
Iz -1.76 -0.97 -0.58 -1.48 -1.19 -0.64 
Pca -1.79 -1.58 -1.19 -0.52 6.27 -3.76 
Pcr -1.83 0.20 0.16 -0.27 8.12 -0.01 
B1 -0.75 0.00 0.05 -0.04 -0.29 0.07 
B2 -0.48 0.48 0.10 0.04 0.06 -0.09 
B3 -0.12 -0.11 0.01 0.08 -0.01 0.04 
B4 -0.44 -0.15 -0.04 -0.16 -0.03 0.10 
B5 -0.38 -0.17 -0.11 -0.08 0.09 -0.10 
B6 -0.22 -0.09 -0.11 -0.13 0.40 -0.07 
T1 0.29 0.02 0.07 -0.11 -0.02 0.28 
T2 0.06 -0.51 1.12 0.37 -0.09 -0.06 
T3 0.71 0.12 -0.11 -0.13 0.00 -0.03 
T4 0.54 0.04 -0.09 -0.04 -0.02 -0.04 
T5 0.12 -0.10 -0.21 0.60 -0.11 0.11 
T6 0.05 -0.04 -0.01 0.19 -0.01 0.00 
T7 0.42 0.05 -0.07 -0.01 -0.01 0.01 
Te -0.33 0.24 -0.07 -0.22 0.07 -0.63 
HR -0.76 0.17 -0.42 -0.17 0.26 -0.28 
PSH -0.46 -0.22 -0.25 0.21 -0.23 -0.33 
RA -0.56 0.46 0.16 -0.10 0.06 0.04 
AA 0.56 -0.12 0.27 0.60 -0.26 0.04 






Anexo 4. Variables del ACC para  las especies más comunes, sitios y covariables ambientales 
cuantificadas durante la noche en Río Macho. Específicamente las covariables son abundancia de epífitas 
(Aep), temperatura (Te), humedad relativa (HR),  peso seco de la  hojarasca (PSH), riqueza de árboles 
(RA), abundancia de árboles (AA), diámetro a la altura del pecho (DAP). Las especies son A. altae (Aa), 
A.capito (Ac), C.underwoodi (Cu) ,D.diastema (Dd), I.zeteki (Iz), P.caryophyllaceus (Pca) y P.cruentus (Pcr). Los 
sitios se representan con B si son del bosque y T si son del tacotal.  
Variable / Eje Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 Eje 6 
Aep 0,38 -0,02 0,00 0,01 0,00 0,00 
Ac -0,11 0,69 -0,01 0,60 -0,43 0,00 
Cu 0,02 0,44 -0,17 -0,08 0,18 0,00 
Dd -0,45 0,01 0,00 -0,05 -0,04 0,00 
Iz -0,87 -0,12 -0,12 0,13 0,08 0,00 
Pca -0,90 0,09 0,45 0,16 0,39 0,00 
Pcr -0,90 0,13 0,73 0,08 0,12 0,00 
B1 -1,68 -0,33 -3,07 0,12 -2,59 -1231,63 
B2 -0,94 -0,64 1,47 -1,82 -0,93 5392,38 
B3 -0,34 1,62 -0,80 -1,67 -0,90 15758,10 
B4 -1,08 -1,04 -0,47 2,55 -0,64 -18283,70 
B5 -0,93 -0,52 0,54 0,80 3,10 9560,21 
B6 -0,58 -0,64 4,88 2,07 3,72 -21547,80 
T1 0,59 0,24 0,21 2,61 -4,50 7275,82 
T2 -0,11 8,50 -2,70 1,72 -2,80 1732,18 
T3 1,52 -1,64 0,28 1,40 1,21 -3073,08 
T4 1,14 -0,64 -0,11 -0,05 0,91 -2081,72 
T5 0,21 1,48 -1,51 -2,48 1,14 -3068,34 
T6 0,05 1,82 -0,57 -4,92 -1,53 5228,45 
T7 0,88 -0,54 0,25 -1,49 -0,79 2648,02 
Te -0,18 -0,27 0,12 -0,13 0,30 -0,07 
HR -0,75 -0,37 0,27 -0,10 0,48 -0,16 
PSH -0,48 -0,08 -0,28 -0,22 0,47 -0,12 
RA -0,50 -0,08 0,19 0,12 -0,28 -0,03 
AA 0,52 0,43 -0,30 -0,24 -0,16 0,07 











Anexo 5. Variables del ACC para todas las especies observadas, sitios y covariables ambientales 
cuantificadas durante el día en Río Macho. Específicamente las covariables son temperatura (Te), 
humedad relativa (HR), peso seco de la  hojarasca (PSH), riqueza de árboles (RA), abundancia de árboles 
(AA), diámetro a la altura del pecho (DAP). Las especies son A.capito (Ac), A.humilis (Ah),  C.underwoodi 
(Cu),D.diastema (Dd), I.zeteki (Iz) y P.caryophyllaceus (Pca). Los sitios se representan con B si son del bosque 
y T si son del tacotal.  
Variable / Eje Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 
Ac 0.05 -0.79 0.85 0.35 0.00 
Ah 1.47 0.96 0.04 0.10 0.00 
Cu -0.55 0.08 -0.01 -0.03 0.00 
Dd 0.60 -0.24 -0.04 -0.04 0.00 
Iz -0.53 -0.16 -0.53 0.71 0.00 
Pca -0.60 1.10 0.63 0.10 0.00 
B1 -1.29 0.75 -0.20 -1.98 1626.17 
B2 -0.11 2.77 0.21 0.03 3042.18 
B3 -0.67 -0.12 -1.85 1.33 167.36 
B4 -0.77 -0.33 1.88 -0.26 1622.60 
B5 -0.07 -0.82 -2.36 1.84 -838.51 
B6 -0.97 1.55 2.39 -1.04 -4255.49 
T2 2.93 6.07 0.76 3.92 4855.82 
T3 0.57 -2.13 2.75 0.62 92.81 
T4 1.40 -2.25 -1.36 -2.49 -2447.30 
T5 1.81 -0.03 -0.80 -0.78 -499.80 
T6 0.63 -1.39 -1.03 -2.34 -1283.45 
T7 1.40 -2.25 -1.36 -2.49 -2447.30 
TE 0.83 -0.18 -0.05 0.00 -0.14 
HR -0.79 0.28 0.09 0.08 0.12 
PSH -0.23 -0.21 -0.49 -0.16 -0.13 
RA 0.82 0.07 -0.17 -0.14 0.01 
AA 0.82 0.07 -0.17 -0.14 0.01 










Anexo 6. Variables del ACC para todas las especies observadas, sitios y covariables ambientales 
cuantificadas durante el día en Río Macho. Específicamente las covariables son temperatura (Te), 
humedad relativa (HR), peso seco de la  hojarasca (PSH), riqueza de árboles (RA), abundancia de árboles 
(AA), diámetro a la altura del pecho (DAP). Las especies son, A.humilis (Ah),  C.underwoodi (Cu),D.diastema 
(Dd) . Los sitios se representan con B si son del bosque y T si son del tacotal.  
Variable/Eje Eje 1 Eje 2 
Ah 1,18 -1,49 
Cu -0,55 -0,08 
Dd 0,61 0,36 
B1 -1,39 -0,43 
B2 -0,30 -2,28 
B3 -0,66 0,15 
B4 -0,90 -0,04 
B5 0,07 0,73 
B6 -0,97 -0,10 
T1 -1,39 -0,43 
T2 2,62 -5,40 
T3 0,70 1,23 
T4 1,54 1,89 
T5 1,83 -0,06 
T6 0,70 1,23 
T7 1,54 1,89 
Te 0,61 0,07 
HR -0,56 -0,14 
PSH 0,10 0,20 
RA -0,38 -0,48 
AA 0,73 -0,12 
DAP -0,53 -0,17 
 
 
 
